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EIN SPONTANER BASTARD ZWISCHEN 
FESTUCA RUBRA UND LOLIUM PERENNE 


von FREDRIK NILSSON 


UNDROM, SCHWEDEN 





I den floristischen Handbiichern sind fiir mehrere Gramineen- 
gattungen verschiedene Artenhybriden beschrieben. Namentlich 
haben die beiden Gattungen Lolium und Festuca eine grosse Anzahl 
Hybriden sowohl zwischen den Arten innerhalb der Gattungen wie zwi- 
schen verschiedenen Arten der beiden Gattungen geliefert. Laut den 
Literaturangaben soll die Gattungshybride Festuca pratensis Hubs. X 
Lolium perenne L. am haufigsten vorkommen, aber auch Festuca arun- 
dinacea X Lolium perenne L. soll ziemlich hiufig auftreten (HOLMBERG 
1926). Von iibrigen denkbaren Gattungshybriden zwischen den genann- 
ten Gattungen sind folgende beschrieben worden: Festuca gigantea VILL. 
X Lolium perenne (cfr. HOLMBERG 1926), Festuca pratensis Hups. X 
Lolium multiflorum LAM. (HOLMBERG 1930) sowie Lolium multiflorum 
LaM. X Festuca gigantea VILL. (NILSSON 1930). Von den genannten 
Hybriden, die laut Angaben samtlich ganz steril sein sollen, ist nur die 
letztgenannte nach Individuen beschrieben, die nach kiinstlich ausge- 
fiihrter Kreuzung aufgezogen worden sind, weshalb sie in bezug auf die 
Herstammung am sichersten bekannt ist. Sdmtliche iibrige sind nur 
nach gefundenen wildwachsenden Exemplaren beschrieben, die auf 
Grund der morphologischen Charaktere als die eine oder andere Hybrid- 
kombination aufgefasst worden sind. 

Lolium scheint mit den Festuca-Arten der Bovinae-Gruppe am 
nachsten verwandt zu sein, da Lolium perenne mit simtlichen Arten der 
genannten Festuca-Gruppe Bastarden geben kann. Dass auch Lolium 
multiflorum LAM. entsprechende Bastarde eingehen kann erscheint sehr 
wahrscheinlich, obgleich die Kombination Festuca arundinacea SCHREB. 
X Lolium multiflorum LAM. noch nicht beschrieben ist. Diese beiden 
Arten kommen indessen im grossen an verschiedenen Lokalen vor, wes- 
halb die Voraussetzungen fiir spontane Bastardierung gering sind. 

Dass die Lolium-Arten auch mit der Ovinae-Gruppe der Gattung 
Festuca bastardieren kénnen sollten wurde als nicht unwahrscheinlich 
erachtet, aber vollkommen sichere Bastarde sind in der Natur bisher 
nicht angetroffen worden. Eine von HOLMBERG beschriebene Hybride 
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zwischen Festuca rubra L. und Lolium perenne L. ist vom gleichen Ver- 
fasser spiter (HOLMBERG 1926) als zu Festuca pratensis Hups. < 
Lolium perenne L. f. aristata HOLMB. gehorig aufgefasst worden. Kiinst- 
liche Kreuzungen zur Darstellung der Hybride Festuca rubra X Lolium 
perenne sind von JENKIN (1924) ausgefiihrt worden, der in den Jahren 
1921 und 1922 Bastardierungsversuche in beiden Richtungen vorgenom- 
men hat. In der Kombination Lolium perenne X Festuca rubra erhielt 
JENKIN zusammen 18 Samen, wahrend die reziproke Kreuzung nur 4 
Samen geliefert hat. Obgleich die erhaltenen Samen nicht vollkommen 
entwickelt waren, zeigten sich 3 nach der erstgenannten Kombination 
keimfahig und entwickelten schwache Keimpflanzen, die am Leben ge- 
halten werden konnten. In der zweiten Kombination mit Festuca rubra 
als Mutter und Lolium perenne als Vater konnten keine Nachkommen 
aufgezogen werden, da keiner der Samen keimfahig war. Die drei 
Pflanzen, die JENKIN nach der Kreuzung Lolium perenne X Festuca 
rubra erhalten hat, diirften die einzigen bisher sicher bekannten 
Bastarde zwischen diesen beiden Arten darstellen. Damit ist indessen 
nachgewiesen, dass diese Kombination méglich ist und dass eine 
Bastardierung zwischen Lolium und der Ovinae-Gruppe von Festuca 
stattfinden kann. JENKIN hat keine vollstandige Beschreibung des 
Bastarden gegeben, teilt aber mit, dass die Ahnlichkeit mit Festuca rubra 
grosser ist als mit Lolium perenne. 

Im Zusammenhang mit anderen Gramineenkreuzungen in Weibulls- 
holm wahrend den Jahren 1929 und 1930 unternahm ich auch Versuche 
zur Darstellung der Hybride zwischen Festuca rubra und Lolium 
perenne, aber das Resultat war in beiden Richtungen ein negatives. 
Die Ursachen hierfiir k6nnen teils mangelhafte Technik und ungiinstige 
Bedingungen bei der Ausfiihrung der Kreuzungen sein, teils darauf be- 
ruhen dass die verwendeten Typen sich vielleicht nicht miteinander 
kreuzen lassen. Anlass zu diesen Kreuzungen war der Wunsch eine 
gefundene Wildpflanze zu kontrollieren, die auf Grund der morphologi- 
schen Charaktere wahrscheinlich eine Kombination zwischen Festuca 
rubra und Lolium perenne darstellte. Diese Pflanze wurde vom Gartner 
A. NILSSON bei Landskrona angetroffen und da sie schwierig unmittel- 
bar zu bestimmen war mir zu niherem Studium tiberlassen. Sie wurde 
zusammen mit anderem Grasmaterial in guten Boden verpflanzt und 
zeigte allmahlich kraftige Entwicklung. Schon 1927 wurde angenom- 
men, dass sie eine Hybride-zwischen Festuca rubra und Lolium perenne 
sei, da sie morphologisch eine Zwischenstellung zwischen diesen Arten 
reprisentierte. Diese Annahme wurde durch Beobachtungen und Unter- 
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suchungen wahrend den Jahren 1928—1932 bestatigt und es kann nun 
als ziemlich sicher betrachtet werden, dass diese Hybridenkombination 
vorliegt, wie aus folgender Beschreibung hervorgehen diirfte. Fig. 1 
zeigt zwei Rispen des Bastarden im Vergleich mit Rispen der als Eltern 
angenommen Arten. 

Die Pflanze erreicht eine Hohe von etwa 75 cm und zeigt den ganzen 





























(Photo: C. A. Wetterstrand,) 


Fig. 1. a, Lolium perenne; b—c, Festuca rubra X Lolium perenne; d, Festuca rubra. 


Sommer hindurch sehr reichliche Halmentwicklung. Die grosse Anzahl 
rispentragender Sprosse ist bei voller Entwicklung facherformig ange- 
ordnet mit ganz niederliegenden Sprossen und ganz aufrechten sowie mit 
allen Ubergingen zwischen diesen. Die Pflanze hat einen kurzen unter- 
irdischen Wurzelstock und infolge dessen einen stark biiltenformigen 
Wuchs wie Lolium perenne oder wie die fallax-Form von Festuca rubra. 
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Die Halme sind zart, glatt und nur mit 2—3 Blattern versehen. Die 
Blattscheiden sind oben etwas rauh, die Blatter haben stark variierende 
Lange, sind aber schlaff, erhaben vielrippig, platt, 3—5 cm breit und 
auf beiden Seiten etwas rauh. Ausgezogene, sichelférmige Blattohren 
kommen vor. Das allgemeine Aussehen der Rispe hat wahrend ver- 
schiedenen Jahren ziemlich stark variiert. Wahrend den Jahren 1927 
und 1928 waren die Rispenzweige kurz, und die Ahrchen sassen in der 
Regel einzeln, aber wihrend den letzteren Jahren sind die Rispenzweige 
lang und schmichtig geworden mit mehreren Ahrchen auf jedem Zweig, 
wodurch die Rispe mehr den Typus angenommen hat, der Festuca rubra 
charakterisiert. Gegen die Spitze der Rispe sitzen indessen die Ahrchen 
fortwahrend einzeln auf sehr kurzen Stielen wie bei Lolium. Die Rispen- 
zweige und die Stiele der Ahrchen sind rauh, die Ahrchen sind fast ganz 
griin und mit 2 Hiillspelzen versehen, die schmal, pfriemférmig, 1—3- 
rippig sind und einen schmalen Hautchenrand haben. Deckspelze rauh, 
schwach 3-rippig, oben mit hautigem Rand und einer 1—2 mm langen 
Borste. Die Staubgefiasse sind teilweise verkiimmert und 6ffnen sich in 
der Regel nicht. Der Pollen ist in jedem der Jahre 1928—1932 unter- 
sucht worden, wobei sich herausgestellt hat, dass die Pollenkérner leer 
und degeneriert sind. Bei Untersuchung einer grossen Anzahl von Staub- 
gefassen sind jedoch einzelne Pollenkérner angetroffen worden, die ge- 
fiillt sind und normales Aussehen haben. Wahrend den Jahren 1927 
und 1928 schien vollstandige Sterilitat vorzuliegen, da kein ausgebildeter 
Samen geerntet werden konnte, trotzdem Pollinationen sowohl mit 
Festuca rubra wie Lolium perenne ausgefiihrt worden sind. 

Nach vegetativer Vermehrung im Herbst 1928, wobei 7 Klonen- 
pflanzen erhalten wurden, konnten im Jahre 1929 510 frei abgebliihte 
Rispen geerntet werden und auf diesen befanden sich 10 mehr oder 
weniger gut entwickelte Samen. Es schien also eine schwache weib- 
liche Fertilitat vorzukommen und in bezug auf die entwickelten Samen 
kann a priori angenommen werden, dass sie durch Riickkreuzung mit 
einer der Elternarten oder mit einer anderen Art und nicht nach Selb- 
stung entstanden sind, da die mannliche Fertilitat 4usserst minimal ist 
wenn nicht vollstandige Mannchensterilitat vorkommt. Im Jahre 1930 
wurde neuerdings eine grosse Anzahl Rispen geerntet, aber dieses Jahr 
wurde kein ausgebildeter Samen erhalten. Im Herbst 1930 wurde eine 
abermalige vegetative Vermehrung vorgenommen und 350 Klonenpflan- 
zen ausgepflanzt, die sich im Jahre 1931 zu kraftigen Pflanzen mit 
reicher Rispenbildung entwickelten. S&amtliche Pflanzen wurden geern- 
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tet, aber eine vollstandige Analyse der mehrere Tausend betragenden 
Rispen wurde nicht ausgefihrt. 

Die 10 im Jahre 1929 geernteten Samen wurden im Frihjahr 1930 
in einem JACOBSENschen Keimapparat zum Keimen gelegt und 2 zeigten 
Keimfahigkeit. Von den 2 erhaltenen Keimpflanzen ging die eine bald 


























(Photo: C. A, Wetterstrand,) 


Fig. 2. (Festuca rubra X Lolium perenne) X Lolium perenne. Nr. 1053. Rispen- 
typen wahrend verschiedenen Jahren. a 1930, b 1931, c 1932. 


nach Entwicklung des zweiten Blattes zugrunde, wihrend die zweite 
vollkommen vital war und sich zu einer kraftigen Pflanze entwickelte, 
die schon im September 1930 einige rispentragende Sprosse entwickelte. 
Diese Pflanze zeigte recht grosse Ahnlichkeit mit der Mutterpflanze, 
entwickelte aber staérkere Halme und Blatter und naherte sich im 
Habitus mehr Lolium perenne, weshalb sie als ein Riickkreuzungspro- 
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dukt mit dieser Art aufgefasst werden konnte. Obgleich die Form der 
Rispe wahrend den verschiedenen Jahren variiert hat, was die verschie- 
denen Rispen in Fig. 2 veranschaulichen, erinnert der durchschnittliche 
Rispentypus doch sehr stark an die Mutterpflanze. 

Die Halme sind glatt mit fast ganz glatten Blattscheiden. Die 
Blatter sind breiter (5—7 mm) als bei der Mutterpflanze, mit sichel- 
férmigen Blattohren versehen, aber nur auf der Oberseite etwas rauh. 
Die Rispe hat in ihrem unteren Teil lang gestielte Ahrchen, aber im 
oberen Teil sind diese fast ungestielt. Die Ahrchen sitzen meistens allein 
auf den Rispenzweigen, auch im unteren Teil der Rispe. Die Rispen- 
zweige und die Stiele der Ahrchen sind rauh und jedes Ahrchen hat 2 
entwickelte Hiillspelzen, die breit triangular sind, die untere 3-nervig 
und die obere 5-nervig, beide mit etwas rauher Mittelrispe. Die Deck- 
spelze ist undeutlich nervig, rund gewolbt, fast ganz glatt, violett ange- 
laufen und hat oben einen schmalen hautigen Rand. Im unteren Teil 
des Ahrchens fehlen Borsten, aber im iibrigen sind die Deckspelzen mit 
einer ca. 1 mm langen Borste versehen. Diese Pflanze ist also in meh- 
reren Ejigenschaften mehr Lolium-ahnlich als die Mutterpflanze und 
wurde daher als das Resultat einer Riickkreuzung zwischen dem ur- 
spriinglichen Bastard und Lolium perenne aufgefasst. Auch in bezug 
auf Winterfestigkeit stand die in Frage stehende Pflanze Lolium naher. 
Sie ist nimlich wahrend des Winters jahrlich stark beschadigt worden, 
wahrend die Mutterpflanze gute Resistenz wie Festuca rubra gezeigt hat. 
Bei der Pollenuntersuchung in den Jahren 1930, 1931 und 1932 hat kein 
normales Pollenkorn angetroffen werden kénnen, sondern sdmtliche 
schienen leer und degeneriert zu sein. Die Staubgefisse sind auch teil- 
weise verkiimmert und 6ffnen sich nicht. 

Samtliche 1931 geernteten Rispen des urspriinglichen Bastarden 
wurden gedroschen und im Frithjahr 1932 das hierbei erhaltene Material 
von leeren und eventuell mit Samen versehenen Bliiten ausgesat. Erst 
nach zwei Monaten erschienen einige Keimpflanzen, was darauf hin- 
deutete dass keimfahige Samen entwickelt worden sind. Die Mehrzahl 
der erhaltenen Keimpflanzen starb indessen ab und im September waren 
nur 2 iibrig, von denen die eine eine Rispe ausgebildet hat, wahrend die 
andere nur einige wenige Blatter entwickelt hat. Die erstgenannte war 
der Mutterpflanze sehr ahnlich, aber gréber und kraftiger (Fig. 3). Die 
Blattscheiden sind fast glatt, die Blatter mit Blattohren versehen, 
5—8 mm breit, vielnervig und auf beiden Seiten rauh. Die Rispe ist 
in ihrem unteren Teil am meisten Festuca rubra-ihnlich mit langen 
Rispenzweigen und mehreren Ahrchen auf jedem Zweige. In ihrem 
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oberen Teil wird die Rispe mehr Lolium-ahnlich mit einzelnen kurz 
gestielten Ahrchen. Die Rispenzweige sind rauh. Die Ahrchen sind viel- 
bliitig, mit 8—10 Bliiten in jedem Ahrehen. Die Hiillspelzen sind 
pfriemf6rmig, die untere 1-nervig, die obere 3—5-nervig, und mit einem 
schmalen Hautchenrand versehen. Die Deckspelze ist fast glatt, un- 





: ® oe 














(Photo: C. A. Wetterstrand.) 


Fig. 3. a und b Rispen von (Festuca rubra X Lolium perenne) X Lolium perenne. 
Nr. 974. 


bedeutend nervig und fast in ihrer ganzen Lange mit Hautchenrand 
versehen. Die unteren Bliiten in jedem Ahrchen sind in der Regel ohne 
Borste, wahrend die oberen eine 2—4 mm lange Borste tragen. Die 
Deckspelzen sind in der Regel etwas violett angelaufen. 

Auf Grund dieser morphologischen Beschreibung liisst sich schwer 
auf den Vater schliessen. Auch in diesem Fall kann indessen eine Riick- 
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kreuzung mit Lolium perenne stattgefunden haben, worauf die starke 
Entwicklung mit friihem Schossen hindeutet. Der Bau der Rispe sowie 
die kraftigeren Borsten kénnen vielleicht durch die unnormale Jahres- 
zeit, wahrend der sie sich entwickelt haben, bedingt sein oder sie sind 
der Ausdruck fiir eine abweichende genetische Konstitution in einzelnen 
Faktoren. Auch eine Riickkreuzung mit Festuca rubra oder einer dritten 
Art ist indessen denkbar. Weitere Untersuchungen sind erforderlich um 
hier bestimmte Schliisse ziehen zu kénnen. 

Der urspriingliche Bastard hat also zwei lebensfahige Nachkommen 
gegeben und kann daher nicht als vollkommen steril betrachtet werden, 
wenn auch nur mit einem keimfahigen Samen auf etwa 100.000 Bliiten 
zu rechnen ist. Die aufgezogenen Nachkommen haben bisher keine ent- 
wickelten Samen geliefert, aber es erscheint nicht ganz ausgeschlossen 
dass solche erhalten werden kénnen, wenn eine vegetative Vermehrung 
in grossem Umfange ausgefiihrt wird. 

Zur Untersuchung der zytologischen Verhiltnisse und der Be- 
dingungen, die fiir die Entwicklung von funktionsfahigen Geschlechts- 
zellen vorliegen sind Fixierungen ausgefiihrt worden um die Chromo- 
somenzahl und den Verlauf der Reduktionsteilung zu studieren. 

Bei der Fixierung von Wurzelspitzen ist NAWASCHINs Fixiermittel 
benutzt worden und fiir die Antheren FLEMINGs. Gefarbt wurde in 
beiden Fallen mit HEIDENHAINs Himatoxylinlésung mit gutem Erfolg. 

In der Literatur gibt es Angaben tiber die Chromosomenzahl von 
Lolium perenne und Festuca rubra. So hat Evans (1926) die haploide 
Zahl fiir Lolium perenne zu 7 und Faworsky (1927) die diploide Zahl 
fiir diese Art zu 14 festgestellt. Festuca rubra L. ist von LEWITSKY und 
KuZMINA (1927) untersucht worden, die 2n=56 gefunden haben. 
STAHLIN (1929) hat indessen 2n = 42 fiir 5 untersuchte verschiedene 
Formen von Festuca rubra L. gefunden. Im Zusammenhang mit dieser 
Untersuchung des Bastarden Festuca rubra X Lolium perenne ist auch 
die Chromosomenzahl von Lolium perenne untersucht worden; dies so- 
wohl in somatischen Teilungen wie in Reduktionsteilungen. Die Resul- 
tate (Fig. 4) stimmen ganz mit jenen von EvANs und Faworsky iiberein 
und es kann daher als sicher konstatiert betrachtet werden, dass Lolium 
perenne die haploide Chromosomenzahl 7 hat. Laut den genannten 
Untersuchungen von LEWITSKY und KUZMINA sowie STAHLIN diirften 
Typen mit verschiedener Chromosomenzahl bei Festuca rubra vorkom- 
men, was nicht unwahrscheinlich ist, da diese Art sehr viele Formen 
aufweist. Eine naihere Untersuchung der Chromosomenzahl von 
F. rubra-Typen ist in dieser Untersuchung nicht vorgenommen worden. 
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Bei der Untersuchung der urspriinglichen Bastardpflanze, die zu- 
folge den morphologischen Charakteren eine Hybride zwischen Festuca 
rubra und Lolium perenne darstellt, hat sich ergeben, dass die somati- 
sche Chromosomenzahl 28 betragt (Fig. 5). Diese Chromosomenzahl 
widerspricht nicht der Annahme der genannten Kombination, da laut 
STAHLIN (I. c.) 42-chromosomige Formen von Festuca rubra vorkom- 
men. Sie bestiatigt, dass die gefundene Pflanze nach einer Kreuzung 
zwischen einer 14-chromosomigen und einer 42-chromosomigen Art ent- 
standen ist. Die somatische Zahl 28 sollte also aus 21 F. rubra-Chro- 
mosomen und 7 L. perenne-Chromosomen entstanden sein. 

Die Untersuchung der Reduktionsteilung hat gezeigt, dass diese 
nicht normal verlauft sondern in verschiedener Weise gestért ist, was 
zu erwarten war, da zwei Genome von verschiedenen Arten vereinigt 
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Fig. 4. Lolium perenne. Somatische Metaphase. — Fig. 5. Festuca rubra X Lolium 
perenne. Somatische Metaphase. (X 2400). 


sind und diese verschiedene Chromosomenzahl im Genom haben. Fig. 6 
zeigt ein Diakinesestadium mit 12 Bivalenten und 4 Univalenten, was 
haufig vorkommt, aber auch eine kleinere Anzahl Bivalente sind beob- 
achtet worden. Es kommt also eine variierende Anzahl Bivalente und 
Univalente vor, gew6hnlich zwischen 7 und 12 Bivalente. In der Ana- 
phase (Fig. 7 und 8) tritt auch eine variierende Anzahl »lagging chro- 
mosomes» auf, die nach dem Zufall auf die beiden Pole verteilt werden. 
Aus Fig. 8 ist ersichtlich, dass 14 Univalente zwischen den Polen tibrig- 
bleiben, wihrend die 7 Bivalente sich schon geteilt haben und wahr- 
scheinlich mit 7 einfachen Chromosomen fiir jeden Pol. Die zufallige 
Verteilung der Univalente bringt mit sich, dass die nach der heterotypen 
Teilung gebildeten Kerne oft verschiedene Chromosomenzahl erhalten 
und verschieden gross werden (Fig. 9). Auch eine gleichmissige Ver- 
teilung mit 14 Chromosomen auf jeden Kern kommt indessen vor 
(Fig. 10). Die gebildeten Bivalente miissen sowohl nach Auto- wie Allo- 
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syndese entstehen, da das eine Genom aus 21 und das andere aus 7 
Chromosomen besteht. Ob die 7 anscheinend immer vorkommenden 
Bivalente nach Auto- oder Allosyndese entstehen kann indessen nicht 
entschieden werden, da die Chromosomen in den verschiedenen Geno- 
men nicht unterschieden werden kénnen. Auf Grund der Entstehung 
von Bivalenten kann indessen geschlossen werden, dass die zusammen- 
gefiihrten Genome grosse Verwandtschaft miteinander haben sowie dass 
Festuca rubra in ihrem Genom homologe Chromosomen enthalten muss 
und daher als autopolyploid aufzufassen ist. Da es weniger wahrschein- 
lich ist, dass die Lolium-Chromosomen eine Konjugation miteinander 
eingehen ist anzunehmen, dass die gefundenen Bivalente teils aus 
F. rubra-Chromosomen (Autosyndese) und teils aus F. rubra- und 
Lolium-Chromosomen (Allosyndese) entstehen. Daraus kann geschlos- 
sen werden, dass im F. rubra-Genom mit dem Lolium-Genom homologe 
Chromosomen vorhanden sind und das F. rubra-Genom sollte dann aus 
3 Genomen mit der Zahl 7 aufgebaut sein, von denen eines zweimal 
vorkommt und eines mit Lolium perenne homolog ist. Wenn die ge- 
fundenen Resultate in dieser Weise gedeutet werden kénnen, wiirde die 
Verwandtschaft zwischen F. rubra und L. perenne gross sein und die 
polyploide Art F. rubra kénnte unter Mitwirkung von Lolium perenne 
entstanden sein. 

Die homotype Teilung folgt meistens unmittelbar auf die heterotype 
und es entstehen 4 Kerne bevor eine Wandbildung zwischen ihnen statt- 
findet (Fig. 11). Dass eine Teilung der Univalente auch in der hetero- 
typen Teilung stattfinden kann geht daraus hervor, dass die nach dieser 
Teilung entstandenen Kerne bisweilen im ganzen mehr als 28 Chromo- 
somen haben. Hierdurch scheint also eine Vermehrung der Chromo- 
somenzahl stattfinden zu kénnen, auch wenn die gebildeten Gameten 
nicht funktionsfahig sind. Auch in anderer Weise kommt es indessen 
zu einer Erh6hung der Chromosomenzahl. So ist beobachtet worden, 
dass Verdoppelungen durch Bildung von Restitutionskernen von 4hn- 
lichem Typus entstehen, wie er von ROSENBERG (1926—27) beschrieben 
worden ist. In Fig. 13 scheint ein Restitutionskern in einem friihen 
Stadium nach der Teilung zu entstehen, die zunachst vor der Reduk- 
tionsteilung stattfindet. Hier scheint also eine Pollenmutterzelle mit 
doppelter Chromosomenzahl zu entstehen und in diesem Falle diirfte 





Fig. 6—13. Meiosis in Festuca rubra X Lolium perenne. — 6. Diakinese 121+ 41. 

— 7. Heterotype Metaphase. — 8. Heterotype Anaphase. — 9—10. Homotype Meta- 

phase. — 11. Tetradenkerne. — 12. Polyploide Mikrospore. — 13. Restitutionskern. 
(X 1700). 





12 FREDRIK NILSSON 





eine normale Reduktionsteilung erfolgen kénnen. Dies diirfte jedoch 
sehr selten sein, da bisher nur dieser Fall hat beobachtet werden kénnen. 
Auch die Reduktionsteilung selbst scheint zuriickgehen zu kénnen und 
ein Restitutionskern mit doppelter Chromosomenzahl gebildet zu wer- 
den, was indessen nicht mit Sicherheit beobachtet worden ist. 

In einer Zelle ist eine sehr grosse Anzahl von Chromosomen an- 
getroffen worden (Fig. 12). Die Anzahl hat nicht mit Sicherheit fest- 
gestellt werden kénnen, sie iibersteigt jedoch sicher 100 und betragt 
wahrscheinlich 112, was zwei Verdoppelungen entsprechen wiirde. Ob 
diese polyploide Zelle nach zwei Verdoppelungen laut obiger Darstellung 
entstanden ist kann nicht sicher entschieden werden, aber es scheint 
sehr wahrscheinlich, da die iibrigen Pollenmutterzellen in der gleichen 
Anthere sich im Anaphasenstadium der heterotypen Teilung befinden. 
Die Bildung von polyploiden Gameten scheint sehr selten zu sein. Nach 
den Fixierungen im Jahre 1931 hat keine Polyploidie bei der Gameten- 
bildung beobachtet werden kénnen und in den Fixierungen von 1932 
wurde nur ein einziger Fall gefunden. Da das Material im Friihjahr 
1932 von Schonen nach Norrland gebracht worden ist, erscheint es 
nicht unwahrscheinlich, dass die verinderten Verhaltnisse, namentlich 
in klimatischer Hinsicht, die Reduktionsteilungen etwas beeinflusst 
haben, so dass die Bildung von polyploiden Gameten haufiger geworden 
ist. Laut den gemachten Beobachtungen sollte Polyploidie nach einem 
ahnlichen Schema entstehen, wie es KARPECHENKO (1927) fiir Raphano- 
brassica beschrieben hat. Der Unterschied scheint indessen darin zu 
bestehen, dass in dem hier untersuchten Falle Polyploidie sehr selten ist. 

Wie aus den Figuren hervorgeht, hat die polyploide Zelle im Ver- 
haltnis zu den iibrigen Zellen erhebliche Grésse. Da demnach fest- 
gestellt erscheint, dass Verdoppelungen, wenn auch selten, vorkommen, 
scheinen hierdurch die Voraussetzungen fiir die Bildung von funktions- 
fahigen Gameten vorhanden zu sein und es diirfte auch wahrscheinlich 
sein, dass die in einzelnen Fallen angetroffenen »normalen» Pollen- 
k6rner aus solchen bestehen, die nach einer Verdoppelung der Chromo- 
somenzahl entstanden sind. Bei der Annahme dass Verdoppelungen 
auch bei der Bildung der weiblichen Gameten vorkommen scheint es 
erklarlich, dass lebensfahige Embryonen gebildet werden kénnen, wenn 
die Befruchtung mit einer geeigneten mannlichen Gamete entweder von 
der gleichen Pflanze oder von einer der Elternarten stattfindet. Es ist 
daher von grossem Interesse die Chromosomenzahlen der erhaltenen 
Nachkommen und die Reduktionsteilung dieser Pflanzen naher zu unter- 


suchen. 
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Ein Nachkomme (Nr. 1053), aufgezogen nach der Samenernte 1929, 
hatte somatisch 35 Chromosomen (2n), was in Zellen in der Wurzel- 
spitze festgestellt worden ist (Fig. 14). Auf Grund der morphologischen 
Charaktere sollte diese Pflanze ein Riickkreuzungsprodukt mit Lolium 
perenne darstellen, was seine zytologische Erklarung durch die Annahme 
erhalten kann, dass eine unreduzierte weibliche Gamete (n = 28) durch 
eine Gamete von Lolium perenne (n=7) befruchtet worden ist. Es 
sollte also eine Verdoppelung der Chromosomenzahl bei der Bildung von 
funktionsfahigen weiblichen Gameten stattgefunden haben und diese 
sollten die unreduzierte somatische Zahl 28 enthalten. Diese Pflanze 
sollte laut dieser Erklarung enthalten: 

1 Festuca rubra-Genom und 2 Lolium pe- 

renne-Genome, wodurch die somatische 

Zahl 35 entsteht. Hierdurch kénnte die 

Pflanze in ihren morphologischen Eigen- 

schaften Lolium perenne ahnlicher wer- 

den als die Mutterpflanze, was auch der 

Fall ist (vgl. oben). Es sollte also eine 

Synthese stattgefunden haben mit einem 

einfachen Chromosomenbestand von der 

einen Art und einem doppelten von der 

anderen. Die Untersuchung der Reduk- Fig. 14. (Festuca rubra X Lo- 
tionsteilung an dieser Pflanze ist noch /lium perenne) X Lolium perenne. 
nicht abgeschlossen. Sie diirfte eine ge- N* 10%. Cua eeu 
wisse Bedeutung fiir die Klarlegung er- 

halten ob die angenommene Erklarung richtig ist und eine Synthese 
stattgefunden hat. Die ausgefiihrte Pollenuntersuchung hat vollstandige 
Sterilitat gezeigt und bisher ist kein entwickelter Samen erhalten 
worden. 

Der andere Nachkomme (Nr. 974), der 1932 aufgezogen worden 
ist, ist auch fixiert worden, aber bisher hat die Chromosomenzahl nicht 
sicher festgestellt werden kénnen. Sie scheint indessen wenigstens 35 
(2n) zu betragen und wenn sich in weiteren Untersuchungen heraus- 
stellen sollte, dass es sich gerade um diese Zahl handelt, kann ange- 
nommen werden dass diese Pflanze in ahnlicher Weise wie Nr. 1053 
entstanden ist, was vielleicht dafiir sprechen kann, dass der Bastard 
leichter mit Lolium perenne als mit Festuca rubra zuriickgekreuzt wer- 
den kann, da laut dem Zufall auch eine Riickkreuzung mit F. rubra 
entstehen kénnen sollte, denn die Pollinationsméglichkeiten sind gleich 
gross gewesen. 
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ZUSAMMENFASSUNG. 


Eine morphologische Untersuchung einer wildwachsenden Gras- 
pflanze hat zu dem Ergebnis gefiihrt, dass diese eine Hybride zwischen 
Festuca rubra L. und Lolium perenne L. ist, die friiher in der Natur 
spontan entstanden nicht angetroffen worden ist. Obgleich diese Pflanze 
bei morphologischer Untersuchung sich als ganz steril zeigte, sind doch 
2 lebensfahige Nachkommen erhalten worden, der eine nach einem 
schwachen Samen 1929 und der andere nach Ernte einer sehr grossen 
Anzahl frei abgebliihter Rispen 1931. Es wurde angenommen, dass die 
eine von diesen Pflanzen ein Riickkreuzungsprodukt mit Lolium perenne 
darstellt und in bezug auf die andere, die bisher nur im Herbst 1932 
studiert worden ist, kann eine Ahnliche Entstehung angenommen 
werden. 

Zytologische Untersuchungen ergaben, dass die gefundene Bastard- 
pflanze eine somatische Chromosomenzahl 2n — 28 hat, was mit der 
angenommenen Herstammung des Bastarden nicht im Widerspruch 
steht. In der Reduktionsteilung ist eine variierende Anzahl von Bivalen- 
ten beobachtet worden (zwischen 7 und 12), was zeigt, dass eine Kon- 
jugation nicht nur zwischen Lolium- und F. rubra-Chromosomen son- 
dern auch zwischen Chromosomen im F. rubra-Genom stattgefunden 
haben muss. Die gefundene Bivalentbildung deutet also teils auf starke 
Verwandtschaft zwischen Lolium perenne und F. rubra und teils darauf, 
dass F. rubra autopolyploid sein sollte. Da die Grundzahl in den 
Gattungen Festuca und Lolium 7 ist kénnte F. rubra aus drei 7-zahligen 
Genomen entstanden sein, von denen eines zweimal vorkommt und ein 
anderes mit dem Lolium-Genom homolog sein sollte. 

Da Verdoppelungen von Chromosomenzahlen bei der Reduktions- 
teilung vorkommen, wird angenommen, dass die eine Bastardpflanze, 
die die somatisclie Chromosomenzahl 35 hat, nach Befruchtung einer 
unreduzierten weiblichen Gamete (n = 28) mit einer mannlichen Lo- 
lium-Gamete entstanden ist. Der zweite Nachkomme ist bisher nicht 
geniigend untersucht um bestimmte Schliisse in bezug auf seine Ent- 
stehung ziehen zu kénnen. 
Undrom im Dezember 1932. 
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[\ der Natur verbleiben die Arten gut voneinander getrennt. Die diese 
Erscheinung bedingenden Faktoren sind uns zum Teil bekannt. Vor 
allem ist es die Sterilitat, aufgefasst in ihrem weitesten Sinne, d. h. die 
Unmédglichkeit oder Schwierigkeit fiir die Arten gemeinsame Nachkom- 
men zu bekommen, die ein Zusammenfliessen verhindert. 

Aber es gibt auch Falle, wo die Sterilitaét nicht der einzige oder 
tiberhaupt ausschlaggebende Faktor sein kann. Wenn sich die Arten 
nimlich leicht kreuzen und die Kreuzungsnachkommen gute Fertilitat 
zeigen. Hier ist es schwieriger die Prozesse zu durchschauen, die die 
Arten rein erhalten. Was wir feststellen k6nnen ist, dass 1. Zwischen- 
formen gebildet werden, 2. diese wiederum verschwinden. Aber wenn 
es gilt die Ursache fiir dieses Verschwinden klarzulegen, befinden wir 
uns im allgemeinen auf dem Boden der Spekulation. 

Die meisten sind sich wohl dariiber einig, dass es sich um eine 
Selektion handeln muss. Seit der Zeit DARWINs ist die Selektion einer 
der beliebtesten und am meisten verwendeten Begriffe in der spekula- 
tiven Biologie gewesen. Es ist jedoch zuzugeben, dass auch einige 
direkte, zahlenmassige Beweise dafiir gesammelt worden sind, dass die 
Selektion eine in der Natur wirksame Kraft ist. PLATE (1913) hat einige 
von diesen zusammengestellt. 

Auf dem Gebiete der Kulturpflanzen sind viele gute Beispiele ge- 
sammelt worden, namentlich fiir die selektionierende Wirkung des 
Klimas (siehe u. a. NILSSON-EHLE [1914, 1924]). SUKATSCHEW (1928) 
berichtet iiber einige russische Forscher, die die Wirkung der Selektion 
in verschiedenen Weizenrassen behandelt haben. 

TURESSON hat bedeutungsvolle Versuche gemacht um den selek- 
tionierenden Einfluss des Milieus auf eine Population nachzuweisen 
(siehe z. B. 1922, 1930). 

Grosses Interesse haben einige Arbeiten, die eine Methode zur 
direkten Untersuchung der Prozesse inaugurieren, die stattfinden, wenn 
verschiedene Lebensformen miteinander in Beriihrung kommen. Es 
sind dies SUKATSCHEWs (1928) interessante Untersuchungen iiber den 











EIN FALL VON NATURSELEKTION 17 


Kampf, der sich zwischen verschiedenen Biotypen von Taraxacum ab- 
spielt, sowie CORRENS’ (1929) schéne Untersuchung der Konkurrenz 
zwischen zwei Urtica urens-Rassen. 

Wie ersichtlich wird das Selektionsproblem in zunehmender Aus- 
dehnung von verschiedenen Seiten experimentell angegriffen. Denn 
Spekulationen, wie wertvoll sie an und fiir sich auch sein mdégen, be- 
friedigen auf die Dauer kaum die Biologie. Sie miissen durch Experi- 
mente erhartet werden. 

Aber auch das spezielle Problem, wie die Selektion unter den fertilen 
Nachkommen einer Artkreuzung wirkt, wie in einem derartigen Fall die 
Arten rein gehalten werden, hat man durch das Experiment zu lésen 
versucht. Hier haben wir eine Arbeit, die durch die klare Problem- 
stellung, die mustergiiltige Durchfiihrung der Untersuchung und die 
scharfsinnige theoretische Behandlung der Resultate als ein Standard- 
werk auf diesem interessanten und bedeutungsvollen Gebiet betrachtet 
werden muss. Es sind dies HERIBERT NILSSONs Salix-Kreuzungen (1918, 
1928, 1930). Die Kreuzung Salix viminalis X caprea ist auf diesem 
Gebiete bahnbrechend. 

In meinem Melandrium-Material hat die Natur selbst eine Selektion 
durchgefiihrt, die ich nur dankbar zu verzeichnen und soweit wie még- 
lich zur Beleuchtung der oben hervorgehobenen Frage auszunittzen 
brauchte. 

Im Jahre 1928 fiihrte ich einige Kreuzungen zwischen Melandrium 
album und rubrum aus, letztere von zwei verschiedenen geographischen 
Lokalen, nimlich von Schonen und dem Schwarzwald. Die letztere 
Form ist mir freundlichst von Dozent TURESSON zur Verfiigung gestellt 
worden. Diese wuchsen als F, im Jahre 1929, und an dieser wurde eine 
grosse Anzahl von Befruchtungen ausgefiihrt. Die hierbei erhaltenen 
Samen wurden im Friihjahr 1930 ausgesat. Nach dem Aufgehen wurden 
die Simlinge in Kasten verpflanzt. Das Auspflanzen erfolgte in der 
zweiten Halfte Juni. Im Jahre 1931 wurde das Material bearbeitet. Im 
Herbst dieses Jahres wurde das meiste umgepfliigt, aber ein Teil von 
F, sowie Riickkreuzungen nebst dazwischen vorhandenen Elternpflan- 
zen und F, wurden tiber den Winter stehen gelassen. 

Das Material war in von Norden nach Siiden verlaufenden Reihen 
ausgepflanzt. Reihenabstand 50 cm, Abstand zwischen den Pflanzen 
in diesen 20 cm. 4 Reihen bildeten ein Beet, zwischen den Beeten 
befand sich ein 1 m breiter Gang. Die ersten 4 Beete, Nr. 302—3076, 
wurden stehen gelassen, die folgenden 7 umgepfliigt, die nachsten 4, 

Hereditas XVIII. 2 
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Nr. 30220—30291, stehen yelassen und der Rest umgepfligt. Die 
Reihen begannen im Osten und gingen nach Westen. 

Die stehen gelassenen Reihen itiberwinterten 1931—32. Als die 
nachste Vegetationsperiode begann, zeigte es sich, dass das Material 
durch den Winter sehr stark gelitten hatte. Aber die Auswinterung war 
sehr ungleichmiassig. Schon auf den ersten Blick sah man, dass die 
Liicken nicht nach dem Zufall verteilt waren. Es zeigte sich auch, dass 





Fig. 1. Westliches Gebiet von Norden. (Naheres im Text.) 


die Verwiistung vor allem in F, stattgefunden hatte. Das reine M. album 
stand dagegen ziemlich unbeschidigt. M. rubrum war aber stark aus- 
gewintert. Die wenigen F,-Parzellen standen ziemlich gut, und die 
Riickkreuzung mit album, die gleichwie F, aus grossen, langen Num- 
mern bestand, stand wie eine Mauer. Fig. 1 zeigt das westliche Gebiet 
von Norden gegen Siiden. Die ersten stark ausgewinterten Nummern sind 
30263—265, F, aus der Kreuzung M. album X rubrum aus Schonen. 
Das starke Dickicht weiter in der Reihe ist reines M. album. Dann 
folgt wiederum stark ausgegangenes F,.-Material, und weit entfernt in 
der Reihe, fast ganz oben links im Bilde, wiederum ein Dickicht, das 
eine neue Nummer von M. album darstellt. In Fig. 2 sieht man das 
6stliche Gebiet von Siiden gegen Norden. Der grosse Bestand in der 
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nichsten rechten Ecke ist M. album Nr. 3017. Weit entfernt in der 
gleichen Reihe sieht man undeutlich M. album Nr. 305. Die lange, 
starke Vegetationszone auf der linken Seite ist eine Riickkreuzung von 
F, mit M. album. 

Das Diagramm, Fig. 3, zeigt das Aussehen einiger Nummern nach 
dem Winter. Die Kreuze bedeuten iiberlebende Pflanzen, die Striche 
die ausgewinterten. 





Fig. 2. Ostliches Gebiet von Siiden. (Naheres im Text.) 


Es ist offenbar, dass hier unter den in F, ausgespaltenen Individuen 
eine Selektion stattgefunden hat. 

Die fortgesetzte Untersuchung zeigte des weiteren, dass diese Selek- 
tion am starksten in den 4 6stlichen Beeten gewesen ist; siehe Tab. 1. 
Von Bedeutung ist ferner, dass F, in diesen 4 6stlichen Beeten (die wir 
im weiteren das 6stliche Gebiet nennen wollen, wahrend die 4 west- 
lichen Beete als westliches Gebiet bezeichnet werden) von einer Kreu- 
zung mit einer Form von M. rubrum vom Schwarzwald herstammte, 
welche F, auch in den zwei ersten Beeten im westlichen Gebiete fort- 
setzte, wihrend F, in den zwei letzten Beeten von diesem von einer 
Kreuzung mit einer rubrum-Form aus Schonen herstammte, der Land- 
schaft wo der Versuch ausgefiihrt wurde. 
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Tab. 1 gibt eine Ubersicht iiber die Anzahl Parzellen, ihre Indivi- 
duenanzahl vor und nach der Selektion, ferner den Uberwinterungs- 
prozent, sowie die Grenzen, binnen welchen dieser Prozent variierte, 
alles fiir die verschiedenen Kategorien. 

Es mag hier vielleicht zweckmiassig sein hervorzuheben, dass die 


Nr. 305. Nr. 3024. Nr. 30220. io = 
Hien SHEse: HENRESTE 


= «Ss +t=44 


Nr. 306. Nr. 3019. Nr. 3026. Nr. 3066. 


++ 


Nr. 3018. 


Nr. 3036. 





Fe 
Fe 


Fix 3: caprseeses 
alb. prtesceereteccceeeeessees 33427 PHI +} 

Nr. 5056 - 87. 
alb. Hite attHerth SHEE =tistiost sap GE: a ps 


x FP; [= eaeeess: $4n4005--9055-44540— 


Fig. 3. Diagramm iiber die tania von Parzellen verschiedener Art. + be- 
deutet iiberwinterte , — ausgewinterte Pflanzen. 


Parzellen, die das vorliegende Material bilden, und die im Herbst 1931 
stehen gelassen worden sind, wihrend das iibrige umgepfliigt worden ist, 
zu einem ganz anderen Zweck reserviert waren als zu einem Studium 
der Selektion. Nur da das Material so gross und die Selektion so un- 
gewohnlich stark war, trat die interessante Selektionserscheinung so 
deutlich zutage und wurde zur niéiheren Untersuchung aufgegriffen. 
Und hierbei wurde natiirlich das eben Vorhandene studiert. Ware der 
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Versuch speziell zu einem Studium der Selektion angestellt worden, so 
wiirde das Material teilweise eine andere Zusammensetzung erhalten 
haben. 

Im 6éstlichen Gebiet lagen, wie friiher erwahnt worden ist, Nr. 302 
—3076, im westlichen 30220—30291. Die Kreuzungen, in denen 
M. rubrum vom Schwarzwald eingeht, gehen von 302 bis einschl. 30249. 
Der Rest ist mit M. rubrum von Schonen gekreuzt. Dies kann nament- 
lich von Interesse sein, wenn F, im Diagramm, Fig. 3, studiert wird. 


TABELLE 1. Ubersicht tiber die Parzellen. 





Ostliches Gebiet Westliches Gebiet 


| Variati- 
onsgebiet 
des Uber-! 
winte- | 
rungs- 
prozentes 


Variati- 
onsgebiet 
des Uber- 

winte- 

rungs- 
prozentes 
| 
55,2 | 43,7—75,0| 7, | 317 | 68,4| 55,s—72,6 
9,5| 0 —25,0| 2! | 4 | 6,3! 2,1—18,s) 
| 3| | 38,0 | 25,0—42,5]—| Bre st Reema 
F, Schw. | 15: 41 0 —18,7}10) 119 | 11,8! 7,2—-24,2| 

F, Schonen —-| — | — | — — [25) 2828 | 791 | 28,0) 6,9—-50,9) 
| F, Schw. X alb. .. 7. 1532 35,3 | 14,s—52,6/11) 1: | 648 | 43,0) 24,1—60,5| 
_alb. < F, Schw. .10, 1152 | 51,0 | 39,s—62,7| 3) | 72 | 72,0; 50,0—75,0 
| Schw.  rubr. —| — | — | = | 4 | 25,0) 25,0 | 
rubr. X F, Schw.|—| — | - — | _ 3 | 6,8] 6,8 


Anzahl 
Pflanzen 


Anzahl 
Pflanzen 


Parzellen 
Parzellen 
prozent 


1930 | | 1930 | , 989 | 
ausge-; = 


pflanzt| 


1932 | 


= 

ee 

=) 
Uberwinterungs-| 


Uberwinteru ngs- 











F, Schw. bzw. F2 Schonen bedeutet, dass die in Frage stehende F2 von einer 
Kreuzung herstammt, in der M. album mit M. rubrum vom Schwarzwald bzw. von 
Schonen gekreuzt worden ist. Gleiche Bedeutung hat Fi Schw. Riickkreuzungen gibt 
es nur mit dieser F\. 


Aus den oben mitgeteilten Zahlen kann man zuniachst folgendes 
konstatieren: 

1. Melandrium album hat den Winter bedeutend besser ertragen 
als M. rubrum. 

2. F, hat sich verhaltnismissig gut gehalten. 

3. In F. hat der Winter eine starke Selektion bewirkt. 

4. Die Riickkreuzung mit album hat gut iiberwintert. 

5. Album X F, ist besser als F, X album. 

6. Die Riickkreuzung mit rubrum scheint wenig winterfest zu sein. 
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(Das Material ist zu klein um sich sicher hieriiber aussprechen zu 
k6nnen. ) 

7. F,X rubrum scheint besser zu sein als rubrum X F,. 

8. In der F:, die nach Kreuzung mit einem M. rubrum aus einer 
siidlicheren Gegend, dem Schwarzwald, erhalten wurde, ist die Selek- 
tion stirker als in der F,, in die M. rubrum von der gleichen Gegend 
eingeht, wo das Material gewachsen ist. 

9. Die Selektion ist im 6stlichen Gebiete starker als im westlichen. 


Wir wollen diese Punkte etwas naher erortern. 


1. Bekanntlich ist M. album ein Ackerunkraut, wahrend M. rubrum 
gewohnlich in Waldern und Hainen vorkommt. Wenn man diese wie 
hier auf offenem Felde nebeneinander pflanzt, hat also M. album einen 
recht natiirlichen Standort bekommen, wahrend M. rubrum an einem 
fiir dasselbe recht fremden Platz steht. Dies macht es a priori wahr- 
scheinlicher, dass album in der hier in Rede stehenden Pflanzung besser 
gedeihen wird als rubrum. Bei der sorgfaltigen Pflege, die die gepflanz- 
ten Individuen erhalten, scheint dies, auf Grund meiner friiheren Kul- 
turen zu urteilen, keine Rolle zu spielen. Dass dies dagegen in der 
freien Natur, mit ihrer ausserordentlich gescharften Konkurrenz, eine 
Bedeutung von ganz anderer Gréssenordnung bekommen muss, ist ziem- 
lich wahrscheinlich. 

Was scharft da im vorliegenden Falle die Konkurrenz, sodass der 
— wenigstens in meinen Kulturen — selten starke Ausschlag erhalten 
wird? Vielleicht kann hierbei der Charakter des Winters eine gewisse 
Rolle gespielt haben. Bei einer Untersuchung der Temperatur in Svaléf 
im in Rede stehenden Winter ergibt sich folgendes. Die Temperatur 
1 cm unter der Bodenflache um 21 Uhr betrug am 13. Jan. 1932 0°. 
Sie hielt sich dann zwischen 0° und + 5° bis zum 31. Jan., und erst 
am 5. Febr. sank sie endgiiltig unter 0°. Gleichzeitig hielt sich auch 
die Temperatur 5 cm iiber dem Boden um 8 Uhr bestindig iiber 0°. 
Wir haben also im Januar eine zusammenhangende milde Wetter- 
Periode von 2—3 Wochen. Dann sank die Temperatur schnell, sodass 
sie am 6. Febr. 5 cm iiber dem Boden — 10° und anfangs Marz — 19° 
betrug. Gleichzeitig herrschte auch ein ausgesprochener schneeloser 
Winter. Im Januar regnete es, und im Februar war der Niederschlag 
aussergewohnlich gering, 7,5 mm. Auch der Marz hatte eine ungewohn- 
lich kleine Niederschlagsmenge aufzuweisen, nimlich 18,3 mm. Also 
im Januar eine relativ lange Periode milden Wetters, dann ein schneller 
Umschlag zu starker Kalte ohne schiitzende Schneedecke. 
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Eine Untersuchung von M. album und rubrum im Herbst, nach 
Abschluss der Vegetationsperiode, zeigt einen erheblichen Unterschied 
in bezug auf das iiberlebende System. Beide sind mehrjahrig. Bei 
M. album, Fig. 4, finden wir bedeckte Winterknospen, gut geschiitzt 
ein Stiick unter der Erde sitzend. Einige von diesen Knospen sind am 
Bilde deutlich, hell gegen den dunkleren Hintergrund zu sehen. Bei 
M. rubrum haben diese Knospen schon in einem friihen Stadium sich 


Fig. 4. Melandrium album, 30245. Die Bilder 4—7 sind im Aug. 1932 aufgenommen. 


zu Blattrosetten entwickelt; siehe Fig. 5. Im Walde mit seiner schiit- 
zenden Laubdecke kénnen diese Rosetten offenbar den Winter tiber- 
leben, gleichwie auch am Felde unter dem Schutz einer Schneedecke, 
wie meine friiheren Kulturen klar gezeigt haben. Aber in einem strengen 
schneelosen Winter, wie den eben erwadhnten, sind sie natiirlich einer 
grossen Anstrengung ausgesetzt. Es ist sehr wahrscheinlich, dass wir 
hierin die entscheidende Ursache dafiir zu erblicken haben, warum von 
M. rubrum nur 9,5 % iibergeblieben sind, von M. album dagegen 55,2 %. 

2. Von F, haben den Winter 38,0 % iiberlebt. Fig. 6 zeigt, dass 
F, eine Zwischenstellung zwischen album und rubrum einnimmt, je- 
doch mit betrichtlichem Ubergewicht fiir album. F, hat bedeckte 
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Winterknospen, aber ein Teil der Knospen sind zu Blattrosetten aus- 
gewachsen. 

3. In F, hat der Winter schwer gewtitet. In den ersten Nummern 
ist seine Wirkung geradezu katastrophal gewesen. Einige Nummern, 
sogar grosse, sind ganz verschwunden, in anderen sind nur einzelne 
Individuen iibrig. Die Ursache diirfte die folgende sein. Durch Um- 





m9 as “3 





Fig. 5. Melandrium rubrum vom Schwarzwald, 306. 


kombination der Faktoren der Eltern erhalten wir in F, eine Unzahl 
neue Typen, umso mehr als es sich hier um eine Artkreuzung handelt. 
Allerdings sind die hier verwendeten Arten einander recht nahestehend, 
oder, wie FOCKE (1881) dies ausdriickt, »ahnliche, aber doch offenbar 
specifisch verschiedene Arten, die sich bei ihren Kreuzungen unter ein- 
ander fast wie Racen derselben Art verhalten, so z. B. Melandryum album, 
und rubrum .. .». Aber gerade dies hat zur Folge, dass die Umkom- | 
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bination in F, wirklich eine so grosse Menge wenigstens relativ lebens- 
fahiger Formen geben kann, wie wir sie in unseren Experimenten er- 
halten. Die F.-Parzellen, um die es sich hier handelt, waren im Som- 
mer 1931 eine Musterkarte der gewaltigsten Mischung der Eigenschaften 
der Eltern. Sie haitten keimen und heranwachsen kénnen, und die 
grosse Mehrzahl von ihnen hatte vielleicht unter giinstigeren Verhalt- 
nissen und bei guter Pflege gut gedeihen kénnen. Aber in dieser 
Genotypenmischung muss, wie HERIBERT NILSSON (1918, S. 140) sagt, 

. eine nicht unbetrichtliche Anzahl der Rekombinationen eine 





Fig. 6. Melandrium album X rubrum Schw., F:, 3018. 


geringere Lebensfahigkeit haben als die Arten. Anatomische Storungen 

. und physiologische Stérungen . . . herabgesetzte Winterfestigkeit 
und Resistenz . . . setzen die Vitalitat der Individuen so stark herab, dass 
sie gewiss nicht in einem wildwachsenden Bestand existensfahig waren». 
Der hier vorliegende Fall ist, so scheint es mir, ein ausserordentlich 
guter Beleg fiir die Richtigkeit dieser Darstellung der Verhiltnisse in 
fertilen Artkreuzungsnachkommen. Die speziell ungiinstigen dusseren 
Verhiltnisse haben unter diesen Rekombinationstypen schwere Ver- 
heerung angerichtet. 

In bezug auf die Sterilitaét, die HERIBERT NILSSON an gleicher Stelle 
als einen anderen bedeutungsvollen, die Arten wiederherstellenden Fak- 
tor darstellt, kénnen nebenbei einige Zahlen von einer kleinen Unter- 
suchung des hier bearbeiteten Materials angefiihrt werden. Laut dieser 
war die Pollensterilitaét in Prozent bei 
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. album 11,00 + 1,58 
RIDIN TSCAW soso ee SSW Go SAE ASSESS 12,83 + 1,90 
1. album X rubrum Schw. F, 9,25 + 1,28 
. rubrum Schw. X album F, 2173 4. 1524. 


Daraus geht nicht mit Sicherheit hervor, dass F, gréssere Sterilitat 
hat als die Eltern, was gerade fiir diese Arten (siehe FOCKE I. c.) 
charakteristisch ist. Aber in F, tritt sie stark zutage. Von 36 unter- 
suchten Mannchen in 3029 waren 6 vollkommen steril, und bei den 
iibrigen war die Fertilitat so gut wie durchweg sehr niedrig. 3029 ist 
eine F, mit nur 2,3 % Uberwinterung. Die Fertilitat in F, ist in diesem 
besonderen Fall bedeutend niedriger als in F,, wahrend MUNTZING 
(1930, S. 250, 305) in Galeopsis-Artkreuzungen das Gegenteil gefunden 
hat. Fiir Melandrium sind die Verhiltnisse durch die oben genannten 
Zahlen natiirlich keineswegs klargelegt. 

Wir sehen hier vor unseren Augen, wie schwer die Natur in einer 
Kreuzungspopulation von zwei Arten gewiitet hat. Und doch handelt 
es sich hier um relativ gut geschiitzte Kulturen. Wir kénnen da viel- 
leicht ahnen, welchem Druck solche Kreuzungsnachkommen in der 
freien Natur ausgesetzt werden. Und wir kénnen uns wohl ziemlich 
sicher fiihlen, wenn wir annehmen, dass das am Ende des Prozesses 
einzig tibrige die Art ist, die fiir das in Frage stehende Milieu aus- 
geformt worden ist. Wie WINGE (1926) dies ausdriickt: ». . . . gerade 
die Ausspaltungsprodukte, die den beiden reinen Arten am meisten 
gleichen, haben die besten Aussichten zu Fortbestand». Oder HERIBERT 
NILSSON (1918) noch scharfer: » . . . die heutigen Arten, weil sie nach 
unzahligen Kreuzungsexperimenten der Natur als die vitalsten Kombi- 
nationssphiren (Genotypmischungen) aussortiert sind, auch die einzigen 
sind, die im Kampfe ums Dasein existieren kénnen». 

Klar und deutlich hat HERIBERT NILSSON (1918, S. 87) das hier 
behandelte Phinomen mit folgenden Worten charakterisiert: »Man 
kann also zwar eine sehr viel gréssere Variation in dem Experiment 
durch das Herstellen intermediarer Serien hervorrufen, diese Varianten 
werden indessen in der Natur, wo sie gewiss oft in grésserem oder 
geringerem Prozentsatz realisiert werden, sogleich wieder vertilgt». 
Hier sind sie dargestellt, und die Natur hat ihr bestes geleistet um sie 
auszurotten. Trotz des Schutzes ist es ihr, dank besonderer Verhilt- 
nisse, auch gut gelungen. 

4. Fig. 7 zeigt M. album X (album X rubrum Schw.), also eine 
Riickkreuzung mit album. Wie ersichtlich nahert sich diese sehr dem 
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Aussehen von album, und es ist, wenn nun die Ausbildung der Knospen 
eine Hauptbedingung fiir die Uberwinterung bildet, natiirlich, dass die 
Riickkreuzung mit album so hohen Uberwinterungsprozent aufweist. 


5. Auf die Frage, die das Feststellen in diesem Punkte aufrollt, 
will ich in anderem Zusammenhang zuriickkommen. Hier soll nur 
hervorgehoben werden, dass die Ergebnisse von meinen anderen Unter- 
suchungen dafiir sprechen, dass bei Melandrium die Mutter eine gréssere 


ofa 


Fig. 7. Melandrium album X (album X rubrum Schw.), 3054. 


Rolle fiir die Nachkommen spielt, als ihre genotypische Konstitution 
verlangt. 

6. Hier braucht nur konstatiert zu werden, dass diese Beobachtung 
gut in das Ganze hineinpasst. 

7. Gleiche Bemerkung wie unter Punkt 5. 

8. Der Umstand, dass die F,, in die M. rubrum vom Schwarzwald 
eingeht, starker selektioniert worden ist als jene, an der M. rubrum von 
Schonen teilnimmt, stiitzt die Auffassung, dass zunichst ein Klima- 
faktor tatig gewesen ist. Es ist dies meiner Ansicht nach auch ein 
guter Beleg fiir die Richtigkeit von TURESSONs Auffassung, dass 
» ... biotypes coming from different climatic regions within the 
distribution-area of an ecospecies always differ from one another in 
characteristics of vital importance for the life of the plant in just those 
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regions ... Thus, owing to differences in climate the biotype-com- 
pound of the ecospecies is split into smaller groups each specialized for 
a special type of climate,.and these groups remain isolated, since the 
non-specialized biotypes occasionally appearing in the respective groups 
are steadily eliminated ... These climatic and edaphic units... 
are the ecotypes». (1930, S. 516). Schon morphologisch besteht ein 
deutlicher Unterschied zwischen den M. rubrum-Okotypen vom 
Schwarzwald und jenen aus Schonens Buchenwildern, und hier haben 
wir ein Indizium dafiir, dass es auch innere, physiologische Unter- 
schiede gibt, die man als von »vital importance for the life of the plant 
in just those regions» betrachten muss. Und ferner dass diese Unter- 
schiede auf erblichen Faktoren beruhen, deren verschiedener Wert durch 
die ungleiche Widerstandskraft der Kreuzungsnachkommen gegen die 
Klimaselektion zum Ausdruck kommt. 

9. Wir kommen nun zu dem Punkt, der am schwierigsten zu er- 
klaren ist. Es ist ganz deutlich, dass die Selektion im éstlichen Gebiet 
entschieden stirker ist als im westlichen. Alle Kategorien, die in beiden 
Gebieten vertreten sind, zeigen diese Erscheinung. Eine Untersuchung 
der Bodenverhialtnisse zur Erklirung dieser gibt keine Anhaltspunkte. 
Das ganze Feld ist so gut wie eben. Bei den ersten Nummern, 302—305, 
ist allerdings eine unbedeutende Senkung vorhanden, und an einer 
anderen Stelle eine unbedeutende Erhéhung, aber diese Niveauunter- 
schiede stehen in keiner Relation zu den Verschiedenheiten in der Selek- 
tion. Wahrend des Winters ist niemals Wasser am Felde gestanden. 
Auch findet man keine Anhaltspunkte in den Bodenkarten, die Dr. 
EKSTROM bei der Geologischen Untersuchung Schwedens angelegt hat. 
Der Untergrund ist allerdings von recht wechselnder Beschaffenheit, 
aber die Wechselungen sind unregelmassig und gehen eher quer tiber 
das Feld. Da die vorherrschenden Winde vom Westen kommen, wo 
Hiiuser als Windschutz gelegen sind, kénnte vielleicht das westliche 
Gebiet als mehr vor dem Winde geschiitzt betrachtet werden als das 6st- 
liche. Man kann sich jedoch schwer vorstellen, dass dies eine ent- 
scheidende Rolle spielen kénnte, da der Abstand zwischen den beiden 
Gebieten nur 17—18 m betragt. Ausgeschlossen ist aber nicht, dass 
dieser Umstand gewisse Bedeutung gehabt hat. 

Das einzige parallel mit der abnehmenden Selektion gehende sind 
— soweit ich finden kann — die Verhaltnisse beim Auspflanzen. 
Letzteres geschah von den ersten Nummern an in einer einzigen Reihen- 
folge. Zu Beginn des Auspflanzens herrschte hierfiir sehr ungiinstiges 
Wetter, starke Trocknis und der Boden war hart und schollig. Die 
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ersten Beete mussten dreimal begossen werden und der Boden war fest 
wie Zement. Ich befiirchtete sehr, dass meine Kulturen zugrundegehen 
wirden. Ich war darauf angenehm iiberrascht, dass der Bestand unge- 
fihr normale Dichte bekam. Dies gilt fiir das 6stliche Gebiet; das 
westliche wurde eine Woche spater ausgepflanzt. Das Wetter war nun 
besser und die Pflanzen bekamen bedeutend bessere Verhaltnisse beim 
Auspflanzen. Ist es nun vielleicht denkbar, dass die zuerst ausgepflanz- 
ten Pflanzen durch ihren schlechten Start sozusagen ein Merkmal ftir 
das Leben erhalten haben, wodurch sie dann beim Uberwintern weniger 
widerstandkraftig waren? Wir sehen auch, dass in F, Schw., welche 
sehr empfindlich sein soll, die Zunahme-im Uberwinterungsprozent sehr 
gross ist, indem dieser im westlichen Gebiet mehr als dreimal so gross 
ist als im 6stlichen. 

Da das westliche Gebiet mit F, Schw. begann und dann mit F, 
Schonen fortsetzte, wire vielleicht zu bemerken, dass dies Punkt 8 er- 
klarte. F., Schonen sollte m. a. W. einen besseren Uberwinterungs- 
prozent haben, da sie spater als F, Schw. gepflanzt worden ist. Aber 
der Zeitunterschied ist hier allzu klein. Sie folgten unmittelbar auf- 
einander. Im einen Beet haben wir F, Schw. mit den Uberwinterungspro- 
zenten 24,2—16,7—13,0—10,0—7,2—9,1—21,4, im niachsten Beet F. Scho- 
nen mit den Zahlen 11,6-—41,2—45,c—25,0 u. s. w. Wir haben m. a. W. 
eine augenblickliche Zunahme. 


Wir haben gesehen, dass gewisse Klimaverhiltnisse die reine Art 
Melandrium rubrum mehr angegriffen haben als die reine M. album. 
Auch haben wir gesehen, dass diese Klimafaktoren in den Nachkommen 
der Kreuzung zwischen diesen zwei Arten schwer gewiitet haben, was 
wir als eine Selektion unter diesen Nachkommen bezeichnen miissen. 
Schliesslich haben wir festgestellt, dass umso mehr album an einer 
Kreuzung teilnimmt, desto besser widersteht die Population den An- 
griffen der Selektionsfaktoren. Wir wollen dies gern als eine Veran- 
schaulichung des Ereignisses deuten, das eintrifft, wenn zwei Arten sich 
auf dem Boden der einen begegnen. Der »Einheimische» siegt und die 
Kluft zwischen den Arten wird beibehalten. 

Eine Frage von grossem Interesse ist nun, ob man in einem solchen 
Fall wie den hier behandelten die gradweise Verschiebung nach der 
einheimischen Art nachweisen kann. Leider habe ich nicht Gelegenheit 
gehabt zur Beleuchtung dieser Frage mehr als einige wenige Zahlen zu 











30 ERIK AKERLUND 

























beschaffen. Sie geben auch keinen klaren Bescheid, aber ich will sie 
doch anfiihren. 

M. rubrum und album unterscheiden sich bekanntlich in der Blii- 
tenfarbe. F, bekommt eine intermediare, hellrote Farbe. In F, fiillen 
die Ausspaltungen das ganze Variationsgebiet von der weissen Bliiten- 


TABELLE 2. Bliitenfarbenintensitdt. 








| 1931, vor d. Selektion | 1932, nach d. Selektion | 





| F, Schw. suet ut neenee cess 4,85 + 0.05 4,10 + 0,27 
Riickkreuzung mit album .' 3,33 + 0,09 2,44 + 0,22 
Mis tarcwtseaserseeiunsnetwaseeaessecness| 6,40 + 0,16 6,50 + 0,53 


farbe von album bis zur roten von rubrum. Eine Untersuchung der 
Intensitat der Bliitenfarbe wurde mit KLINCKSIECK et VALETTE: Code des 
Couleurs, ausgefiihrt. Hierbei erhielt die reinweisse Farbe 1 und die 
Nummern im C. des C., die mit 1, 26, 51 und 76 endigen, 10. Da- 
zwischenliegende Farbenintensitéten haben dazwischenliegende Werte. 


TABELLE 3. Hoéhe in cm. 











| 110,9 % der Héhe 








1931 | 1932 | vas 
P M. album............ 91,12 + 0,63 | 82,16 + 0,61 91,12 
| PM. rubrum ......... 70,00 + 2,03 | 61,6; + 5,44 | 68,39 
ONS) CC ee 80,16 + 0,40 63,88 + 1,05 | 70,74 
| F, Schonen ............ 6915 +042 | 62914054 | 69, 10 
Py OME siiisnicions 87,31 + 0,48 | 74,70 + 0,43 | 82,54 
| album X F, .........++ 102,89 + 0,45 | 86,32 -+ 0,65 | 95,73 


Mit dieser Methode sind die in Tab. 2 mitgeteilten Werte fiir Bliiten- 
farbenintensitét vor und nach der Selektion erhalten worden. : 

In F, und in der Riickkreuzung hat also die Selektion (?) die 
Bliitenfarbenintensitét der Populationen gegen album gefiihrt. In F; 
ist der Zustand ungefahr stationar, wie es ja bei der grossen Gleich- 
formigkeit von F, auch sein soll. 

Die Blatter von M. rubrum sind bedeutend breiter als von album, 
das langschmale Blatter hat. Eine Untersuchung hat z. B. folgende 
Breitenlangenindexe geliefert: Fiir M. album 27,39, fiir M. rubrum 43,33. 
Im Jahre 1931 hatte ein Teil von F, Schw. den Breitenlangenindex 
27,10 + 0,39. Im Jahre 1932 zeigten die gleichen Parzellen den Wert 
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31,51 + 0,7. Hier hat also eine schwache Verschiebung gegen rubrum 
anstatt gegen album stattgefunden, wie man erwartet haben sollte. 

Ahnlich verhilt es sich mit der Héhe (siehe Tab. 3). Auch wenn 
man durch Berechnung von 110, % der Héhe von 1932 diese mit 
der von 1931 vergleichbar macht (mit M. album als Vergleichsmaterial), 
so zeigt sich trotzdem, dass die Héhe abgenommen hat, wihrend sie 
bei Verschiebung gegen album zugenommen haben sollte. Dies kénnte 
aber auf eine allgemeine Schwache der Kreuzungspopulationen zuriick- 
gefiihrt werden. 

Obige Zahlen sind zu bewerten wie sie eben bewertet werden 
kénnen. Das Problem ist jedoch von so grossem allgemeinen Interesse, 


TABELLE 4. Verdnderung im Geschlechtsquotienten. 














| 1931, vor d. Selektion 1932, nach d. Selektion 

| Anzahl! Anza hl 
¢ | 29 | #o é | 9 | #6 

| | | | 
P M. album ......... | 402 | 238 | 63,3 934 | 150 61,0 
PM. rubrum ...... 16 | 18 47,0 2 | 1 66.7 
TTT | 18 | 36 33,3 s | 6 | 33,3 
F, Schw. ............| 1230 1211 50,3 52 | 359 46,8 
F, Schonen ......... 692 729 48,7 121 162 42,8 
F, Xalbum ......... | 791 654, 54 302 | 211 | 58,9 
album X F,, .........| 674 537 | 55,6 342 177 | = 66,0 


das es eine experimentelle Bearbeitung verdient. Ich hoffe Gelegenheit 
zu erhalten auf dasselbe zuriickzukommen. 

Schliesslich will ich nur hinzufiigen, dass die Frage nach der 
Lebenskraft der verschiedenen Geschlechter durch diese Untersuchung 
auch keine Antwort bekommen hat. Tabelle 4 zeigt die Veranderung 
im Geschlechtsquotienten von 1931 auf 1932, welche Veranderung auch 
einen Ausdruck fiir die verschiedene Widerstandskraft der Geschlechter 
gegen dussere Einfliisse darstellt. In diesen miissen jedoch auch die 
inneren Faktoren enthalten sein, die die Lebenslange der Geschlechter 
beeinflussen. Ob die Geschlechter hierin einen Unterschied aufweisen, 
ist laut CORRENS (1928, S. 110) auch nicht entschieden. 


Fiir das Entgegenkommen, das Professor H. NILSSON-EHLE stets und 
in jeder Weise fiir meine Arbeit gezeigt hat, sage ich hier herzlichen 
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Dank. Warmen Dank richte ich auch an Dr. N. SYLVEN fiir die vielen 
Gelegenheiten, bei denen er seine Kenntnisse und Zeit mir zur Verfiigung 
gestellt hat. 

Sval6of, Institut fiir Vererbungsforschung, Januar 1933. 
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HYBRID INCOMPATIBILITY AND THE 
ORIGIN OF POLYPLOIDY 


BY ARNE MUNTZING 
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I. INTRODUCTION. 


()* account of their cytological, genetical and morphological pro- 
perties experimentally produced allopolyploids may be regarded 
as new species. They have a new chromosome number, new constella- 
tions of morphological characters derived from the, original parent 
species and their crossability with related species is often altered. 
Especially interesting is the fact that such synthetic types are 
generally more or less incompatible with their original parents. Back- 
crosses succeed with more or less difficulty or give quite a negative 
result. Primula Kewensis is entirely isolated from one of its original 
parents (P. verticillata). Crosses with the other diploid species (P. flori- 
bunda) have only succeeded a few times, giving some triploid hybrids 
(NEWTON and PELLEwW 1929). Raphano-Brassica (KARPECHENKO 1928, 
1929; KARPECHENKO and SHCHAVINSKAIA 1929) behaves in the same way. 
It does not cross spontaneously with the parents, and artificially tri- 
ploid hybrids can only be produced with great difficulty. The amphi- 
diploid Nicotiana rustica X paniculata-hybrid, when pollinated with 
rustica pollen, has only given a few seeds capable of germination. Back- 
crosses to the other parent species, paniculata, only resulted in shrivelled 
chaffy seeds, which failed to germinate (LAMMERTS 1931). A still more 
extreme case is that of the allopolyploid Galeopsis-types (MUNTZING 
1930 b, 1932) where back-crosses to the diploid parents fail altogether 
in one direction while in the other they result in hybrid embryos which 
die at an early stage. 

In some other cases, however, back-crosses succeed more easily. 
The combinations Nicotiana digluta X glutinosa or Tabacum (the ori- 
ginal parents) are easily obtained, in contrast to the reciprocal crosses 
(CLAUSEN 1928). Digitalis Mertonensis, which contains the genomes of 
D. purpurea and ambigua crosses readily with D. purpurea (BUXTON 
and DARLINGTON 1931, 1932) but not easily with D. ambigua. Back- 
crosses with the latter species give few seeds with low germination 
energy. 

Hereditas XVIII. 
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Hitherto only a limited number of allopolyploids have been tested 
as to the result of back-crosses to the original parents, but the instances 
cited are no doubt typical. There is a certain variation in the degree 
of incompatibility but generally the allopolyploid products are sexually 
more or less separated from the original parents. This fact is highly 
remarkable and has been regarded to prove that the synthetic types 
experimentally produced represent new species or genera. 

Exactly the same phenomenon, however, is also met with in auto- 
polyploids. As a rule, it is difficult or impossible to get hybrids from 
crosses between the original diploid strains and their autopolyploid 
derivatives. Crosses between 4n and 2n strains of Datura fail in the one 
direction (2n X 4n). The reciprocal cross gives a low proportion of 
viable seeds from which triploids may be obtained (BELLING and 
BLAKESLEE 1922). The same result was obtained in crosses between 
tetraploid and diploid tomato (JORGENSEN 1928). The few seeds pro- 
duced were weakly developed and germinated with difficulty. In 
Campanula persicifolia seed production is also low in crosses between 
4n and 2n strains (GAIRDNER and DARLINGTON, cited from WATKINS 
1932, p. 142). The same thing is again met with in Primula sinensis. 
Hybrids between tetraploid and diploid strains in this species have only 
been obtained a few times and the cross succeeds only with extreme 
difficulty (cf. DARLINGTON 1931). 

What is the cause of this incompatibility in crosses between parent 
types and their polyploid derivatives? This question is closely connected 
with another question, which must probably be answered at the same 
time. — It is now well-known that crosses between species or varieties 
with the same chromosome number are, on an average, more successful 
than crosses between types which differ in this respect (cf. WATKINS 
1927, 1932; THOMPSON 1930 a and b; MUNTZING 1930 a and b; KIHARA 
and NISHIYAMA 1932). Polyploid species and varieties may be regarded 
as the descendants of types with lower chromosome numbers. There- 
fore, the barriers of incompatibility between spontaneous types with 
different chromosome numbers are certainly in many cases of essentially 
the same kind as the barriers separating artificially produced polyploids 
from their parents. 

Generally this incompatibility has been accepted as a fact and has 
been used as a species criterion of the polyploid types experimentally 
produced. Some workers, however, have tried to supply an explanation 
and the following different hypotheses have been put forward. 
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II. CAUSES OF INCOMPATIBILITY IN CROSSES BETWEEN 
PLANTS WITH DIFFERENT CHROMOSOME NUMBER. 


1. SEED DEVELOPMENT. 


WATKINS (1927), working on seed development in species crosses 
of wheat (Triticum vulgare X turgidum and recipr.), concluded that the 
chromosome constitution of the endosperm is of prime importance for 
the quality of the hybrid seed. Germination of the seeds is good if the 
extra vulgare chromosomes are all diploid or triploid in the endosperm 
but bad if some of them are only present in the haploid condition. 
THOMPSON (1930 a) also emphasises the correlation between chromo- 
some content and condition of the endosperm in crosses between hexa- 
ploid and tetraploid wheat species. The further the chromosome situa- 
tion departs from the complete absence or diploidy or triploidy of the 
vulgare chromosomes the more severe is the shrivelling. 

In connection with a discussion of the results of back-crosses 
between allopolyploid Galeopsis-plants and their parent species the 
present writer (1930 b) suggested another explanation of the bad quality 
of hybrid seeds. As, in several cases, crosses between autopolyploids 
and their parents give just the same result as crosses between species 
with different chromosome numbers it was concluded that the cause 
of the bad seed development must be quantitative, not qualitative 
(MUNTZING 1930b, p. 168). It was pointed out that in non-hybrid 
plants or in plants resulting from the union of gametes with the same 
chromosome number the relation between the chromosome numbers of 
embryo, endosperm and the tissues of the mother piant is 2:3: 2, 
whereas these relations are upset in hybrid seeds from crosses between 
parents with different chromosome number. It seemed probable that 
neither in wheat nor in other species crosses the seed development was 
controlled by the number and quality of the endosperm chromosomes 
per se. More likely the balance of the chromosome numbers of embryo, 
endosperm and surrounding somatic tissues would be of prime impor- 
tance. Disturbances of the normal 2:3: 2 ratio would cause morpho- 
logical or physiological disturbances and result in bad seed development. 

In another paper in 1930 THOMPSON (1930 b) discusses the causes 
of difference in the success of reciprocal interspecific crosses in wheat, 
as well as in many other plant genera. He finds that in general the 
best result is obtained when the parent with the higher chromosome 
number is female. This is considered to depend on the chromosome 
constitution of the endosperm. His interpretations are therefore of 
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interest for the present discussion on the quality of hybrids seeds 
from crosses between parents with different chromosome numbers. 
According to THOMPSON, the reason for the greater success when the 
female has the larger chromosome number is that then the chromo. 
somes, by which the parents are distinguished, are doubled in the 
endosperm, while in the reciprocal they are single. The difference, 
according to the author, is probably due not only to the mere fact that 
the excess chromosomes are in the 2n condition in the one and the n 
condition in the other, but also to the fact that they are genetically 
distinct from those in the 3n condition. 

Before discussing this and other explanations, two recent papers by 
WatTKINS (1932) and KIHARA and NISHIYAMA (1932) remain to be 
considered. : 

WATKINS gives a review of hybrid sterility and incompatibility in 
different genera and especially considers the causes of disturbed pollen 
tube growth and seed development. Concerning seed development 
WATKINS accepts my view (MUNTZING 1930b) that the quantitative 
relations of different tissues with different chromosome numbers are of 
prime importance. Seed development probably depends on a correct 
quantitative relation between embryo and endosperm (I. c. p. 159). The 
chromosome number of the mother plant, however, is considered to be 
of no importance in this respect. 

From evidence obtained in crosses between Avena species KIHARA 
and NISHIYAMA discuss the same problem, but they give an entirely 
different explanation. Different development of hybrid seeds in reci- 
procal crosses is thought to be caused by different strengths of the 
activating stimulus of the male nuclei on egg and polar nuclei. This 
stimulus is supposed to be correlated with the chromosome number 
of the male gamete and result in a different rapidity of the nuclear 
divisions of embryo and endosperm. If the chromosome number of the 
male gamete is larger than normal the result will be abnormal rapidity 
of the cell divisions, which will result in abnormal development of the 
embryo and especially of the endosperm. If the chromosome number 
of the male gamete is less than normal the result will be the inverse, 
viz. slow growth of embryo and endosperm. 


2. POLLEN TUBE GROWTH. 


Besides bad seed development, checked pollen tube growth is a 
main cause of hybrid incompatibility. After self-fertilization or crosses 
between types with the same chromosome number the pollen tubes 
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grow in a style having twice as many chromosomes as the pollen grains. 
In crosses between parents with different chromosome numbers this 
relation, 2:1, is upset, which fact may result in the failure of the 
pollen tubes to pass through the style. In many Dicotyledones the rule 
seems to be that a relatively higher chromosome number of the style 
does not inhibit the growth, whereas in the opposite direction the pollen 
tubes are checked (cf. MUNTZING 1930b; WATKINS 1932; KIHARA and 
NISHIYAMA 1932). Other plant groups behave differently, e. g. the 
family Gramine, in which crosses low X high number give equally good 
or better pollen tube growth than crosses high X low number. (KIHARA 
and NISHIYAMA I. c.). If the cross fails in one direction it often succeeds 
in the other, as far as pollen tube growth is concerned. But complete 
success of the cross is in such cases often prevented by poor seed 
development. 


III. DISCUSSION AND CRITICISM OF THE DIFFERENT 
THEORIES. 


1. THOMPSON 1930. 


As mentioned above, this author concludes that in interspecific 
crosses the difference between reciprocals is probably due not only to 
the fact that in the endosperm the excess chromosomes, by which the 
parents are distinguished, are present in the n or 2n condition but also 
to the fact that they are genetically distinct from those in the 3n con- 
dition. This somewhat complicated explanation fails in regard to 
autopolyploids where only quantitative differences are involved, but 
nevertheless the result of crosses between 2n and 4n biotypes may be 
a more or less complete failure in seed development. THOMPSON is 
therefore forced to believe that in autopolyploids other causes are 
responsible for the difference in success of reciprocal crosses. The 
author suggests that in autotetraploids, due to meiotic irregularities, 
female gametes usually function better than male. This, however, does 
not explain why seed development is poor in 4n X 2n crosses. Further, 
a sufficient number of functional male gametes are certainly formed in 
most autotetraploid biotypes. 


2. WATKINS 1932. 


WATKINS accepts the view that quantitative relations are of prime 
importance for seed development but is of the opinion that only the 
relation embryo: endosperm is important and that the chromosome 
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number of the mother is unimportant. I cannot agree with him in this 
respect on account of the following evidence: — 

The diploid (Raphanus X Brassica) F,Q is easily back-crossed to 
Raphanus as the male parent. In F, the unreduced ovules function and 
the result is triploid progeny. In contrast to this the cross between the 
tetraploid Raphano-Brassica 2 and Raphanus ~ only succeeds with 
great difficulty. As in both cases the gametes have the same chromo- 
some number the only difference between the crosses is that, in the first 
case, the female gametes are produced by a diploid plant, in the second 
case by a tetraploid. In the first case the chromosome numbers of 
mother plant, embryo and endosperm are 2n, 3n and 5n, in the second 
case the same values are 4n, 3n and 5n respectively. WATKINS believes 
that the failure in the second case is due to poor pollen tube growth or 
an inhibited fertilization. This is rather improbable as the cross was 
of the type 4n X 2n, in which case pollen tube growth is generally not 
much interfered with. It is true that in Raphano-Brassica self-sterility 
factors seem to play a role (cf. KtHARA and NISHIYAMA 1932, p. 292), 
but it is unlikely that the difference between plants of the constitution 
RB and RRBB (R = Raphanus-genome, B = Brassica-genome) would 
affect the germiability of R pollen grains. 

Further, it is not likely that failure in one case and success in 
the other is caused by differential fertilization after normal pollen tube 
growth, because in both cases diploid egg cells are fertilized by haploid 
male gametes. As neither differential pollen tube growth nor differential 
fertilization can reasonably be assumed it seems clear that the difference 
must be due to the fact that, in the first case, the mother plant is diploid, 
in the second case tetraploid. 

A quite analogous case is represented by the cross Nicotiana rustica 
X paniculata (LAMMERTS 1931). Unreduced female gametes produced 
by the primary F,-hybrid can be easily fertilized by parental male 
gametes, and give rise to viable offspring. Gametes of the same kind 
produced by the amphi-diploid rustica-paniculata, on the other hand, 
cannot be fertilized by the parental gametes of the same kind. The 
different somatic chromosome number of the female parents seems to 
be the only possible explanation. The same thing probably holds true 
also in Galeopsis. Crosses of the type 4n X 2n result in young seeds, 
in which embryo and endosperm development is soon inhibited. On 
the other hand, unreduced egg cells produced by 2n plants and fertilized 
by n pollen grains may give rise to viable offspring (MUNTZING 1930 b, 
p. 168). In the first case the relation between the chromosome numbers 
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of mother plant, embryo and endosperm is 4n: 3n: 5n, in the second 
case 2n:3n:5n. WATKINS suggests (I. c. p. 150) that in Galeopsis quali- 
tative and not only quantitative differences may influence the result of 
the cross. This would explain the failure of crosses between allotetra- 
ploid Galeopsis types (derived from the cross pubescens X speciosa) and 
their original parents. However, it is very unlikely that in these crosses 
qualitative differences are of any significance. The cross between the 
diploid parent species, speciosa and pubescens, succeeds without 
difficulty in both reciprocal directions (unpublished results) and the 
seeds obtained are quite normally developed and germinate well. 

In Solanum Lycopersicum LESLEY (1928) found a rather high fre- 
quency of spontaneous triploids (about 1 per cent.). Probably these 
result from the functioning of unreduced ovules. The frequency of 
triploids suggests that the triploid seed is well developed (cf. WATKINS 
1932, p. 155), unlike the seeds obtained from tetraploid 9 X diploid ( 
in the same species (JORGENSEN 1928). This difference seems to 
represent another case in which seed development is controlled by the 
chromosome number of the somatic tissues of the mother plant. 

Summarizing the results from Raphanus-Brassica, Nicotiana, 
Galeopsis, and Solanum we may say that the chromosome number of 
the mother plant is of importance for the seed development. This is 
probable a priori as the growing young seed is in intimate contact with 
the mother plant and is nourished by it. But, as noticed by WATKINS, 
seed development is not interfered with if the mother tissues have a 
relatively lower number than normal. It is only if the somatic tissues 
of the mother have a higher number than normally that seed develop- 
ment may be bad. 

Further evidence in support of the view that the chromosome 
number of the somatic tissues of the mother plant is important is 
obtained from certain 4n X 2n crosses. In Avena (KIHARA and 
NISHIYAMA 1932) crosses between diploid and tetraploid species give 
good seeds when the tetraploid is the mother, but bad seeds, which do 
not germinate, if the diploid is the mother. In both cases fertilization 
takes place. In the cross 4n X 2n the relation between the chromosome 
numbers of embryo, endosperm and mother plant is 3n : 5n : 4n; in the 
reciprocal combination the corresponding values are 3n:4n:2n. The 
relation embryo : endosperm is 3 : 5 in the first case, 3 : 4 in the second. 
The difference between these values is rather slight and seems to me 
to be too slight to explain the widely different results of seed develop- 
ment in the two reciprocal combinations. It seems much more natural 
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to ascribe the difference to the chromosome number of the mother 
plant, which is 4n in the first case, 2n in the second. KIHARA and 
NISHIYAMA, however, suggest another explanation (cf. below). 

In a number of cases concerning progenies with variable chromo- 
some numbers WATKINS (I. c.) explains the absence of certain expected 
classes as probably due to pollen tube competition. To the present 
writer it seems more probable that zygotic selection is the cause, or at 
least a contributing cause. In Oenothera the cross diploid X triploid 
gives chiefly diploid offspring, the cross tetraploid X triploid chiefly 
tetraploid progeny (VAN OVEREEM 1921). WATKINS thinks this to ke 
due to differential pollen tube growth but leaves the other explanation 
open, i. e. that zygotic selection is the cause. ‘There is no evidence that 
the growth of n pollen tubes is less good in 4n styles than in 2n styles. 
On the other hand we know that seed development is often disturbed 
if the gametes which united had different chromosome numbers. There- 
fore I think it more probable that the excess of tetraploid plants from 
the cross tetraploid X triploid Oenothera is due to zygotic selection than 
to differential pollen tube growth. The same arguments apply to the 
back-cross Nicotiana rustica Q XX (rustica X paniculata, F,) o (ef. 
WATKINS 1932, p. 138). 

Crosses between tetraploid (¢) and diploid (c') Primula sinensis 
succeed with very much difficulty, but 2 triploids were produced 
together with 2 tetraploids (DARLINGTON 1931). WATKINS regards the 
simultaneous production of triploids and tetraploids as a result of pollen 
tube competition, a low frequency of unreduced pollen grains being 
formed by the diploid. Until further evidence is forthcoming, which 
proves the theory of pollen tube competition, I think it more probable 
that the results obtained are due to a selection of zygotes. Most of the 
triploid zygotes are probably non-viable (as in the cross tetraploid 
diploid tomato). “The few unreduced pollen grains will all give viable 
tetraploid zygotes. 

In Petunia a certain diploid strain evidently formed a relatively 
high proportion of unreduced gametes (KOSTOFF and KENDALL 1931). 
When pollen from this strain was used on tetraploid Petunia most of 
the offspring was tetraploid. WATKINS considers this to be due to pollen 
tube competition, but I think that zygotic selection is responsible for 
the result. The latter alternative is strongly supported by the results of 
DERMEN (1931). Of 51 plants from the cross diploid (Q) X triploid (<) 
Petunia 39 plants were diploid (2n=14) and 12 plants trisomic 
(2n 15). In the cross triploid (Q) X tetraploid (o’) 14 descendants 
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were obtained, 11 of which were hypotetraploid (2n = 27), 2 tetraploid 
(2n = 28) and 1 plant pentaploid (2n = 35). In this case only a small 
part of the female gametes produced by the triploid gave viable off- 
spring. And these are the gametes which had approximately the same 
chromosome number as the male gametes. The strong selection in this 
case is obviously not due to differential pollen tube growth but to the 
different viability of the zygotes. This is also clear from the following 
passage by the author (I. c.): — »Other combinations might have 
resulted if extreme case had been given in raising seedlings that hardly 
broke through the seed coat and died readily». 

According to WATKINS, further instances of presumed pollen tube 
competition are represented by certain Campanula crosses (experimental 
results of GAIRDNER 1926; GAIRDNER and DARLINGTON, cf. WATKINS 
1932, pp. 142—143). In crosses between tetraploid Campanula persici- 
folia (Q) X diploid (co) seed production is low, but the seeds obtained 
germinate relatively well. Of 32 plants examined 23 were triploid, 8 
tetraploid and 1 diploid (parthenogenetic). The high proportion of 
tetraploids is remarkable and, as in Primula, WATKINS thinks that pollen 
tube competition is the cause. In the reciprocal cross, diploid X tetra- 
ploid, the quality of the seeds was bad. A few plants were obtained, 
7 of which were found to be tetraploid and only 2 triploid. The latter 
result (in the cross 2n X 4n) at least cannot be ascribed to pollen tube 
competition. As in Petunia the high frequency of tetraploids must be 
due to the good quality of the tetraploid zygotes and the bad quality 
of the triploid ones. Zygotic lethality is probably the main cause of the 
low seed production and the low germination energy observed. 

In connection with the criticism of WATKINS’ interpretations some 
other instances, not cited by this author, may be discussed. 

As mentioned above crosses between Primula Kewensis and _ its 
original parents only succeed with much difficulty. In crosses between 
P. floribunda and Kewensis (and recipr.) a few plants were obtained 
(NEWTON and PELLEwW 1929). Four plants were examined cytologically. 
Two of them were approximately triploid, two approximately tetraploid. 
Thus, we have here another case of simultaneous production of triploids 
and tetraploids. According to WATKINS (cf. above Primula sinensis) 
this should be due to pollen tube competition. In the present case. 
however, one of the tetraploids came from the cross diploid 9 X tetra- 
ploid o’. Consequently, we may conclude that the triploid zygotes are 
generally weak and the seeds seldom capable of germination. On the 
other hand, the few unreduced ovules formed by the diploid parent will 
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all meet 2n male gametes and give rise to viable tetraploid zygotes. It 
is probable that also in the reciprocal cross, 4n X 2n, tetraploids arise 
as a result of differential zygotic viability. 

Another instance from Primula Kewensis and its derivatives may 
be cited. A certain hypotriploid plant (18/12) was crossed both to 
floribunda and Kewensis. The cross floribunda (2n = 18) Q X 18/12 
(2n = 26) CO gave a progeny in which the somatic chromosome numbers 
ranged from 18 to 21 (NEWTON and PELLEW 1929, p. 421). On the 
other hand, the cross Kewensis (2n = 36) X 18/12 gave a few plants 
which were all approximately tetraploid. Thus, in the first cross only 
pollen grains that are haploid or nearly so give viable zygotes, in the 
second cross only male gametes that are approximately diploid func- 
tion, or more correctly, give viable zygotes. Most probably this result 
is due to selection among the zygotes. Only zygotes resulting from the 
union of gametes with the same or similar chromosome number are 
viable. The authors write (1. c. p. 421): »By neither of these crosses is 
it shown that pollen grains with 13, 14 or 15 chromosomes are not 
formed or fail to fertilise, for the chromosome numbers of the non- 
viable zygotes, of which there are certainly a large number in both 
crosses, are not known». In the cross floribunda X 18/12 the capsules 
may contain as many as 70 seeds, varying in size, about a third of 
which may germinate. Floribunda capsules may contain 400 seeds. 
This strongly indicates zygotic selection. 

Similar results have been obtained in maize (MCCLINTOCK 1929). 
Crosses between triploids and diploids give different results in the 
reciprocal combinations. The combination diploid X triploid gives a 
progeny which is mainly diploid or hyperdiploid with one or a few 
extra chromosomes. The reciprocal cross triploid X diploid gives a 
greater range of variation, both in chromosome number and in vigour. 
The plants which were least vigorous contained the highest number of 
extra chromosomes. These grew from small undeveloped kernels which 
had been carefully treated to induce germination. It is probable that 
if all seeds could have been induced to germinate a wider range of 
chromosome number would have been found (I. c. p. 204). Thus, also 
in this case there is evidently a selection among the zygotes. The 
viability of the zygotes might be thought to be determined exclusively 
by the presence or absence of extra chromosomes, but if that were the 
case viable triploid zygotes should be formed in the cross triploid 9 X 
diploid ~. But no triploids were obtained. This indicates that in this 
case, too, the most viable zygotes are formed by viable gametes, which 
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have the same chromosome number. Zygotic selection probably operates 
also in the cross diploid Q X triploid ¢. 


3. KIHARA AND NISHIYAMA 1932. 


In order to investigate the causes of the failure of certain species 
crosses in Avena and the causes of different results in reciprocal com- 
binations KIHARA and NISHIYAMA (1932) have made embryological 
studies. Especially crosses between Avena strigosa (diploid) and fatua 
(hexaploid) have been subject to investigation. The development of the 
hybrid seeds is quite different in the reciprocal crosses. If strigosa is 
the mother plant the endosperm increases with remarkable rapidity and 
the growth of the hybrid embryo also proceeds more rapidly than that 
of normal strigosa embryos. Later on, the endosperm becomes ab- 
normal and degenerates. The embryo is more resistant but the fullgrown 
seeds are not capable of germination. 

In the cross fatua X strigosa (6n X 2n), on the contrary, the ferti- 
lized egg cell grows slowly, the development of the endosperm being 
also highly arrested. Later on, the original endosperm is (always?) 
replaced by a regenerate endosperm of another morphological type. 
Frequently the original endosperm cannot be found in the majority of 
ovaries, in which the regenerate one fills up the entire embryo-sac or 
occupies most of the cavity. Even if the embryo-sacs are full of endo- 
sperm, most of them have no healthy embryo, and often the embryo 
perishes before the formation of the regenerate endosperm. However, 
some ovaries may reach a relatively good development and result in 
good kernels, which are able to germinate. 

What is the cause of the marked difference of seed development in 
the reciprocal crosses? As mentioned above, KIHARA and NISHIYAMA 
are of opinion that the relation of the chromosome numbers between 
the male and female nuclei is the ultimate cause. If the male nuclei 
have a relatively higher number than normal this should give them a 
higher »stimulative strength» which should result in an abnormal 
rapidity of the cell divisions in embryo and endosperm. Inversely, if 
the male nuclei have a lower number than normal the result is a retarded 
growth of embryo and endosperm. — The hypotheses put forward by 
WATKINS and other authors are rejected by KIHARA and NISHIYAMA, 
especially on account of their inability to explain differences of success 
in reciprocal combinations of crosses between species with the same 
chromosome number. 

In view of the following reasons. however, I do not think that the 
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hypothesis of KIHARA and NISHIYAMA is correct. As far as I know there 
is no direct evidence to explain why a male nucleus with a higher 
chromosome number than normal should »stimulate» an egg cell to 
more rapid divisions than normally. This assumption seems to be 
rather gratuitous. 

Neither does the stimulation hypothesis explain a difference in 
success of reciprocal crosses between parents with the same chromo- 
some number. Such differences are more likely to be ascribed to 
plasmatic differences (cf. LAIBACH 1931). One of the parents is a better 
mother for the hybrid seed than the other. 

The hypothesis of disturbed quantitative relations between embryo, 
endosperm and mother tissues suggested by the present writer starts 
from the well-known fact that alterations of the chromatin mass in- 
fluence the cell volume. It is natural to assume that not only the volume 
but also the physiological qualities of the cell and the tissue (e. g. the 
rate of division) is influenced by an altered chromosome number. 

There is some evidence in the literature on autopolyploids that such 
physiological alterations occur when the chromosome number is doubled 
(e. g. WETTSTEIN 1924, p. 67; KosSTOFF and KENDALL 1931). The 
presence of extra chromosomes in cases of aneuploidy may cause a still 
more marked disturbance of the physiological balance. — During seed 
development three tissues of different origin are in intimate contact 
morphologically and physiologically, viz. embryo, endosperm and 
surrounding tissues of the mother plant. The normal balance between 
these tissues will be disturbed if the embryo-sac is fertilized by male 
gametes which have a different chromosome number from that of the 
egg cell. It is reasonable to assume that this disturbed balance is the 
cause of disturbed embryo and endosperm development and results in 
bad seeds. 

There is some evidence from chromosomal chimeras which further 
supports this idea (cf. WATKINS 1932, p. 154). As yet, however, this 
evidence is rather meagre. In any case it seems to me that the theory 
of disturbed quantitative relations as the cause of checked seed develop- 
ment should be preferred to the stimulation theory of KIHARA and 
NISHIYAMA. The former theory is supported by other cyto-genetic facts, 
the latter theory is an unproved assumption which covers the empirical 
results but which can scarcely be accepted as an explanation. — It 
remains then to explain the results of KIHARA and NISHIYAMA by means 
of the first-mentioned theory. 

In crosses between parents with different chromosome numbers not 
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only the relation between the chromatin content of the male and female 
nuclei will be different from that in crosses between types with the 
same number. Also the normal relation 2 : 3:2 between embryo, endo- 
sperm and somatic tissues will be changed. If the mother has the lower 
number, as in crosses of the type 2n X 4n and 2n X 6n, the relation 
between embryo and endosperm will be changed from */, = 0,67 to 
*/, = 0,75 and */, = 0,80 respectively. The embryo will get a relatively 
higher number than the endosperm. In 2n X 6n crosses of Avena both 
embryo and endosperm were characterized by an abnormally high rate 
of division. This cannot reasonably be ascribed only to the disturbed 
relation between embryo and endosperm (as should be the case 
according to WATKINS). It seems much more natural to assume that in 
this case the abnormally low chromosome number of the mother plant 
is the ultimate cause of the supernormal growth of both embryo and 
endosperm. In a cross 2n X 2n the relation between embryo and mother 
tissue is ?/, = 1,0, the relation endosperm : mother tissue = */, = 1,5. In 
the cross 2n X 6n the corresponding values are */,—= 2,0 and °/, = 2,5. 
These deviations from the normal are considerable. 

In the reciprocal crosses 4n X 2n and 6n X 2n the relations are 
altered in the opposite direction. The relations between embryo and 
endosperm will be slightly altered from 0,67 to 0,60 and 0,57 respectively. 
On the other hand, the relative chromosome number of the mother plant 
will be considerably higher than normal. In the cross 6n X 2n the 
relation embryo: mother plant and endosperm : mother plant will be 
4], = 0,7 and */, = 1,2 respectively, instead of 2,0 and 2,5 in the reci- 
procal cross. — It is interesting to find that in the cross 6n X 2n the 
development of both embryo and endosperm is indeed very much 
arrested. This accords very well with the theory. 

In the cross 6n X 2n it remains to explain the nature of the regene- 
rate endosperm which may substitute the original degenerating endo- 
sperm. The regenerate endosperm is morphologically of another type 
and has bigger cells than the original endosperm (I. c. p. 268). It would 
be important to know its chromosome number, which may be suspected 
to be higher than in the original endosperm. 


IV. CONCLUSIONS. 


Incompatibility in crosses between species with different chromo- 
some numbers is in many cases of essentially the same kind as in back- 
crosses between experimentally produced polyploids and their original 
parents. This incompatibility, which is either caused by checked pollen 
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tube growth or a disturbed seed development, is essentially of the same 
kind in auto- and allopolyploids. 

The cause of the disturbed seed development is of a quantitative 
nature. During the seed development three different tissues are in in- 
timate contact: embryo, endosperm and the surrounding somatic tissues 
of the mother plant. In normal cases the relation between the chro- 
mosome numbers of these tissues is 2:3:2. If the united gametes had 
different chromosome numbers (or more correctly: chromatin masses) 
these relations would be altered. This causes alterations of the mor- 
phological (and probably also of the physiological) properties of the 
tissues concerned and herewith disturbances of their interrelations. The 
result is poor development or complete abortion of the seeds. Not only 
the relation between embryo and endosperm but also the chromosome 
number of the mother plant is significant. 

If viable gametes with different chromosome numbers are formed 
by the same plant and if these gametes form zygotes and seeds, the best 
seeds come from the union of gametes with the same or approximately 
the same chromosome number. 


V. THE SIGNIFICANCE OF INCOMPATIBILITY FOR THE 
ORIGIN AND PRESERVATION OF POLYPLOIDY. 


A consequence of chromosome doubling is a more or less pro- 
nounced incompatibility between the original parents and the new poly- 
ploids. This fact must be important for the origin and preservation of 
polyploidy. If the newly arisen polyploids did not become sexually 
isolated from the original parents they would soon be broken down by 
means of back-crosses. To make this clear we may consider some 
different possibilities. 

1) Incompatibility is complete. — The new polyploid cannot inter- 
cross with the diploid parents and if viable has good chances of in- 
dependent existence as a new species. 

2) Hybrids are formed but are completely sterile. — If the cross 
occurs with the same frequency in both reciprocal directions this does 
not influence the relative size of the diploid and polyploid populations. 
But if, for instance, crosses of the type 4n * 2n succeed more easily 
(as is often the case) than crosses 2n X 4n this will tend to decrease the 
size of the tetraploid population (cf. discussion of CLAUSEN 1928 on 
Nicotiana). 

3) Partially or quite fertile hybrids are formed. — The constitution 
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of the progeny from such hybrids is influenced (I) by chromosome 
elimation during meiosis, (IJ) by elimination of certain classes of 
gametes, and (III) by elimination of certain classes of zygotes. 

We may assume that crosses between a new tetraploid with the 
somatic chromosome number 28 and the original parents (2n = 14) 
result in triploid hybrids (2n = 21). These hybrids will produce ga- 
metes with a varying chromosome number, which will generally range 
from 14 to 21. In practically all hybrids of that kind a certain amount 
of chromosome elimination during meiosis is the rule, and consequently 
the average chromosome number of the gametes will be less than half 
the somatic number. If the F,-plants are self-pollinating this chromo- 
some elimination will lead to an obliteration of the tetraploids and a 
reversal to the diploid state (unless viable and constant aneuploids with 
an intermediate chromosome number are formed; — cf. below). This 
argument holds true whether gametic selection occurs or not. If, for 
example, only 7- and 14-chromosome gametes are viable the first kind 
will be more numerous than the second. 

The same result will be obtained also if the F,-hybrids are back- 
crossed to the parents. In crosses between F, and the diploid forms the 
chromosome number of the progeny will range from 14 to 21. On 
account of the chromosome elimination in F, back-cross plants with 
2n = 14 will be more numerous than those with 2n = 21. The ultimate 
result will be a reversion to diploidy. — From the same cause crosses 
between F, and the tetraploid forms will give more triploid than tetra- 
ploid descendants. 

In the progeny from triploids (or other hybrids between polyploids 
and their diploid parents) zygotic elimination may be significant. Two 
different cases may be distinguished: — 

a) All gametes are viable. — As shown above, the embryo-endo- 
sperm apparatus will have the effect that the best zygotes are formed 
by gametes having the same chromosome number. The majority of the 
zygotes, which result from the union of gametes with different chro- 
mosome numbers, will be of a less good quality and sometimes unviable. 
Though a considerable amount of selection will thus occur, viable 
zygotes with all (even) chromosome numbers from 2n to 4n may 
nevertheless be formed (n + 1) + (n + 1) = 2n + 2, (n + 2) + 
+ (n+ 2)=2n + 4, etc. Possibly some of the aneuploid numbers may 
be balanced and result in new races with new basic numbers. If this 
happens the original polyploid series will be disturbed or quite 
obliterated. 
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b) Gametic selection occurs. — In extreme cases only n and 2n 
gametes are viable, the former, on account of chromosome elimination, 
being more frequent than the latter. Of the three possible types of 
zygotes n+ n and 2n + 2n are viable whereas 2n + n zygotes are of 
bad quality. Evidently, the zygotic selection will accelerate the rever- 
sion to even chromosome multiples. 

If crossing and gene exchange should occur between a newly arisen 
tetraploid and its diploid parents then the existence of the tetraploid 
strain would be greatly threatened. This is especially the case if the 
tetraploids are cross fertilizers and at the beginning are represented 
only by some few individuals surrounded by a multitude of diploids. 
In such a situation the tetraploids can only maintain themselves (I) 
thanks to a superior viability or (II) by migration and geographical or 
ecological isolation in different area from that of the diploids. If the 
tetraploids have a better viability than the diploids this may counter- 
balance the chromosome elimination and a state of equilibrium may be 
attained. If the superiority of the tetraploids is still more marked it is 
even conceivable that the size of the tetraploid population may increase 
at the expense of the diploids. 

On the other hand, if crossing and gene exchange with the diploid 
parents only occur with difficulty or not at all, the chances of the new 
tetraploid surviving are greatly increased. The more effective this 
isolation is, the more likely will the new form be able to persist. Con- 
sequently, incompatibility favours the origin of polyploidy. Polyploidy 
starts from the formation of unreduced gametes or the occurrence of 
somatic chromosome doubling and is preserved, thanks*to incompati- 
bility. 

According to our theory the most important kind of incompati- 
bility acting in such cases is that of bad seed development due to 
disturbed quantitative realisations between the growing embryo, endo- 
sperm and mother tissues. This incompatibility may, firstly, prevent 
the formation of viable zygotes in crosses between polyploids and their 
original parents, secondly, if viable hybrids are formed, it may cause a 
rapid reversion to the even chromosome multiples of the parental forms. 
Both these circumstances will favour the occurrence and preservation 
of multiple series. 

Among Angiosperms it often happens that species with different 
chromosome numbers, which are morphologically closely related, are 
sexually isolated from each other. Crosses between them do not give 
any viable offspring. One might believe that this was due to a series 
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of deep and comprehensive genotypical differences. This is not, or 
need not be, the case. The evidence from experimentally produced poly- 
ploids, including autopolyploids, shows that incompatibility to the ori- 
ginal parenis arises at the same moment as the chromosome number 
is doubled. Therefore, incompatibility between wild species is probably 
in many cases caused by simple quantitative relations and not the 
expression of profound genotypical differences. 


VI. THE POSSIBLE CONNECTION BETWEEN DOUBLE 
FERTILIZATION AND POLYPLOIDY IN THE 
ANGIOSPERMS. 


Incompatibility of the kind discussed above is probably caused by 
disturbed quantitative relations between the tissues constituting and 
surrounding the growing seed. Among these tissues the endosperm is 
certainly not the least important one. The endosperm develops after 
fertilization of the central nucleus and has generally a higher chromo- 
some number than the embryo and the mother plant. Double fertiliza- 
tion and formation of endosperm after this process is characteristic 
of the Angiosperms in contrast to other plant groups and animals. No 
doubt the common occurrence of polyploidy is another essential cha- 
racter of the Angiosperms. According to the arguments given above I 
think it is probable, or at least possible, that there is a causal connection 
between the two phenomena. The double fertilization is followed by 
endosperm development, the presence of endosperm creates the embryo- 
endosperm apparatus which is sensible to quantitative alterations. 
Disturbances of these quantitative relations cause zygotic lethality or 
sublethality. Incompatibility on account of zygotic lethality favours 
the preservation of polyploidy and is an important means by which 
the limits between different members in a multiple series may be upheld. 

The extreme links in this chain of casuality may seem to be rather 
distant from each other. Nevertheless, I do not think that the simulta- 
neous occurrence of both double fertilization and polyploidy in the 
Angiosperms is a mere coincidence. 

Though the occurrence of endosperm is the rule in Angiosperms 
there are some exceptions. In the whole family Orchidacee there is a 
strong tendency to suppress both the double fertilization and the forma- 
tion of endosperm (DAHLGREN 1928, pp. 205—207; SCHNARF 1928, 
p. 330). It is only in a few orchids that a weakly developed endosperm 
may be formed. Considering the poor endosperm development the 
chromosome conditions in Orchidacee are of special interest. According 
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to the theory polypioid series should be absent or rare in this family. 
This seems indeed to be the case, though the evidence now available is 
incomplete. 

FUCHS and ZIEGENSPECK (1924) find that in the genus Orchis all 
»pure» species have the same chromosome number (n= 10). Besides 
such species a series of »abnormal» forms of hybrid origin have been 
investigated and found to have variable chromosome numbers, most of 
which were higher than normal. In such types meiosis is irregular, 
unreduced gametes may be formed, etc. It seems to be significant that 
although there is an excellent opportunity for the formation of poly- 
ploid species the types with higher chromosome numbers observed are 
all ephemerical and the stable, »pure» species have all the diploid chro- 
mosome number. This may be due to the absence of endosperm and 
hence the absence of incompatibility and sexual isolation between the 
diploids and occasional polyploids. 

The chromosome numbers of the other genera of the family Orchi- 
dacee have been investigated chiefly by HOFFMANN (1930). This author 
gives a list (1. c. pp. 590—592) of all chromosome numbers hitherto 
determined in this family. In 17 genera the chromosome numbers of 
more than one species have been determined. In 10 of these genera 
there are no indications of polyploidy, in 4 genera polyploidy is possible 
or probable (the countings are only approximate or uncertain), in 3 
genera there are clear cases of polyploidy. In one of these latter cases 
(Spiranthes) the species with the polyploid number is evidently apo- 
mictic. In Spiranthes cernua LEAVITT (1900) found the formation of 
adventive embryos and seed development without pollination. The 
species Nigritella nigra comprises sexual and apomictic biotypes (cf. 
AFZELIUS 1932). The apomictic biotypes have a higher chromosome 
number than the sexual ones but the numbers are not orthoploid. These 
two cases, however, show that other polyploid species in this family 
may be suspected of being apomictic. This suspicion is strengthened by 
the experiments of Hurst (1900) which demonstrate the occurrence of 
pseudogamy in some other orchid genera. — In Platanthera there seems 
to be a clear case of polyploidy (AFZELIuS 1922). P. obtusata has 2n = 63, 
two other Platanthera species n= 21. It may be remarked, however, 
that P. obtusata is an alpine species, geographically quite isolated from 
the other Platanthera species. 

Summarizing we may conclude that the chromosome conditions of 
the orchids as far as they are hitherto known are in harmony with the 
theory. Especially interesting is the absence of stable polyploidy in 
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Orchis in spite of frequent hybridization and cytological irregularities. 
In this connection it should also be pointed out that it is characteristic 
for the family that morphologically widely separated species and genera 
may easily intercross and give hybrids. Spontaneous hybridization is 
also frequent and the family is as a whole rather polymorphous. This 
may be connected with the absence of endosperm, hence the absence 
of incompatibility barriers. 

The genus Carez is the classical example of an Angiosperm genus 
in which multiple chromosome series are absent and the chromosome 
numbers variable and aneuploid (HEILBORN 1924, 1928). In a later 
paper, however, HEILBORN (1932) describes a case of autopolyploidy 
(Carex glauca) which is regarded as having originated by somatic chro- 
mosome doubling. The absence of allopolyploidy the author explains 
by referring to the peculiar mode of pollen formation in the family 
Cyperacee. Of the pollen tetrads three cells always degenerate and 
die, while only the fourth cell survives. According to the author this 
inherent tendency probably prevents the formation of unreduced pollen 
dyads in species hybrids. This would probably explain the lack of 
allo-polyploidy in Cyperacee. 

It might be objected, however, in the first place that unreduced 
female gametes may be formed which would suffice to produce allo- 
tetraploids (cf. MUNTZING 1932), in the second place allopolyploids just 
as well as autopolyploids might arise by somatic doubling. Further, 
the absence of multiple series in Carex might be due to secondary 
processes, obscuring and levelling an original polyploidy. In his paper 
of 1924 HEILBORN himself discusses the possibility of fragmentation 
having influenced the present chromosome numbers of the genus (I. c. 
p. 179). It is also possible that in this genus gametic and zygotic selec- 
tion is weak and insufficient to prevent the formation of aneuploids 
after species crosses (cf. above p. 47). Thus, as far as the evidence 
goes the conditions in Carex are not in opposition to the theory that 
double fertilization and polyploidy in Angiosperms are causally con- 
nected. 

Turning to Gymnosperms and Cryptogams it is significant that 
parallel to the absence of double fertilization polyploidy in these groups, 
as far as the evidence goes, is rare or absent. Most Gymnosperms have 
the haploid chromosome number 12 (cf. DARLINGTON 1932, p. 81) and 
polyploidy is unknown in this group. In Algz and Fungi there is also 
little or no evidence of polyploidy, in contrast to the Angiosperms (cf. 
TISCHLER 1931). 
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In the Bryophytes the situation is somewhat different. HEITZ 
(1927) has determined the chromosome number of 49 species of liver- 
worts (Hepatice). Of these 36 species, belonging to different genera, 
families and orders, have the haploid number 9, the remaining species 
are evidently polyploid. The constancy of chromosome number, though 
not absolute, is remarkable. However, the existence of polyploid species 
in a group where double fertilization does not occur might seem to be 
an argument against the theory of a causal connection between double 
fertilization and polyploidy. But in this case there is a correlation 
between chromosome number and mode of sexual reproduction. HEITZ 
finds (1. c.) that of 33 haploid species investigated 73 per cent. are 
dioecious, 27 per cent. monoecious. Among the polyploid species, on 
the contrary, all 14 species studied are monoecious (possibly with one 
exception). 

The haploid dioecious species have sex chromosomes or at least a 
genotypical sex determination, in the polyploid species these sex deter- 
minants have been brought together and monoecism is the result. This 
reminds one of the case in Empetrum (HAGERuP 1927) where E. nigrum 
is diploid and dioecious, E. hermaphroditum tetraploid and bisexual. 

According to the theory polyploidy in Angiosperms is preserved, 
thanks to incompatibility between polyploids and their original parents. 
This incompatibility is a consequence of disturbed relations between 
embryo, endosperm and somatic tissues. 

It is conceivable that polyploidy in other plant groups may be 
maintained by incompatibility of other types. I should think that in 
the liverworts the genotypical sex determination has contributed to the 
preservation of polyploidy in this group. Haploid and polyploid species 
are probably incompatible with each other in the sense that the progeny 
of species hybrids will be sterile or sexually abnormal. Assuming, for 
instance, a cross between a haploid female plant xA (x= sex chromo- 
some or sex gene, A= autosomes) and a monoecious diploid xy AA, 
the primary result will be a sporogone of the formula xzxy AAA. If this 
sporogone is fertile and the autosomes also influence sex determination 
(which is probable) the progeny besides the parental combinations may 
consist of intersexual or possible sterile types unable to exist in nature. 

According to HeErrz (I. c.) the conditions in the mosses (Musci) 
seem to be of the same kind as in the liverworts. The species with high 
chromosome numbers are monoecious. 

It is well-known that in the animal kingdom polyploidy is very 
rare. In most cases the polyploids are either occasional and unstable 





HYBRID INCOMPATIBILITY 53 





laboratory products (Drosophila) or apomictic varieties (cf. HURST 1932, 
p. 259). In another case (Ascaris) the animal is an intestinal worm. 
In the vast majority of animal species, however, the chromosome 
numbers cannot be arranged in multiple series. The difference in this 
respect between animals and higher plants is striking and some ex- 
planations of this fact have been suggested. MULLER (1925) considers 
the differentiation in separate sexes and the presence of sex chromo- 
somes as the ultimate cause of non-polyploidy in animals. On account 
of his results with liverworts HEITz (1927) mentions MULLER’s theory 
but draws somewhat different conclusions. — According to MULLER, 
polyploid species may arise if androgynous species exist, according to 
HEITZ androgynous species exist because dioecious species became poly- 
ploid. If this view of HEITZ is correct we may say that animals are 
not polyploid because for same reason hermaphroditism is not desirable 
in the animal kingdom. NEWTON and PELLEw (1929) criticise MULLER’s 
theory and point to the existence of polyploid dioecious plant species 
(cf. also MUNTZING 1930 b, pp. 169—170). Instead, these authors and 
GATES (1929) think that the different frequency of polyploidy in plants 
and animals is due to the relative ease with which somatic doubling and 
the production of polyploid gametes may occur in plants. Somatic 
doubling and polyploid gametes, however, may also be formed in animals 
(cf. GATES 1923). 

Therefore, though several different causes may be responsible I 
think it is probable that a main cause of the characteristic difference in 
frequency of polyploidy between animals and higher plants is the 
occurrence of double fertilization and endosperm development in the 
former. This hypothesis was advanced on an earlier occasion (MUNTZING 
1930 b) and has been further developed in the present paper. 

Svaléf, Cyto-Genetic Department of the Swedish Seed Association, 
January 1933. 


LITERATURE CITED. 


AFZELIUS, K. 1922. Embryosackentwicklung und Chromosomenzahl bei einigen 
Platanthera-Arten. — Sv. Botan. Tidskr., Bd. 16, H. 3—4, pp. 371—382. 

— 1932. Zur Kenntnis der Fortpflanzungsverhiltnisse und Chromosomenzahlen 
bei Nigritella nigra. — Sv. Botan. Tidskr., Bd. 26, H. 1—2, pp. 365—369. 

BELLING, J. and BLAKESLEE, A. F. 1922. The assortment of chromosomes in 
triploid Daturas. — Am. Natur., Vol. 56, pp. 339—346. 

Buxton, B. H. and DaruincTon, C. D. 1931. Behaviour of a new species, 
Digitalis mertonensis. — Nature, Jan. 17, 1931. 





ARNE MUNTZING 

Buxton, B. H. and DARLINGTON, C. D. 1932. Crosses between Digitalis purpurea 
and Digitalis ambigua. — New Phytologist, Vol. 31, No. 4, pp. 225—240. 

CLAUSEN, R. E. 1928. Interspecific hybridization in Nicotiana. VII. The cyto- 
logy of hybrids of the synthetic species, digluta, with its parents, glulinosa 
and tabacum. — Univ. Calif. Publ. Bot., Vol. 11, No. 10, pp. 177—211. 

DAHLGREN, kK. V. O. 1928. Die Befruchtungserscheinungen der Angiospermen. 
— Hereditas X, pp. 169—229. 

DARLINGTON, C. D. 1931. Meiosis in diploid and tetraploid Primula sinensis. — 
Journ. of Genetics, Vol. 24, pp. 65—96. 

— 1932. Recent advances in cytology. — London. 

DERMEN, H. 1931. Polyploidy in Petunia. — Am. Journ. of Botany, Vol. 18, 
No. 4, pp. 250—261. 

Fucus, A. und ZIEGENSPECK, H. 1924. Aus der Monographie des Orchis Traun- 
steineri SANT. IV. Chromosomen einiger Orchideen. — Botan. Archiv, Bd. 
5—6, pp. 457—470. 

GAIRDNER, A. E. 1926. Campanula persicifolia and its tetraploid form, »Telham 
Beauty». — Journ. of Genetics, Vol. 16. 

GaTEs, R. R. 1923. Polyploidy. — British Journ. Exp. Biology, Vol. 1, No. 2, 
pp. 153—182. 

— 1929. The origin of polyploidy. — Conf. on polyploidy, John Inne’s Insti- 
tution, pp. 22—26. 

HaGerup, O. 1927. Empetrum hermaphroditum (LGE) HAGERuUpP. A new tetra- 
ploid, bisexual species. — Dansk Botan. Arkiv, Bd. 5, No. 2, pp. 1—17. 
HEILBORN, O. 1924. Chromosome numbers and dimensions, species-formation 

and phylogeny in the genus Carex. — Hereditas V, pp. 129—216. 
1928. Chromosome studies in Cyperacee. — Hereditas XI, pp. 182—192. 

— 1932. Aneuploidy and polyploidy in Carex. — Sv. Botan. Tidskr., Bd. 26, 
pp. 137—146. 

Heitz, E. 1927. Ueber multiple und aberrante Chromosomenzahlen. — Ab- 
handl. Naturwiss. Verein., Hamburg, Bd. 21, H. 3—4, pp. 48—57. 

HOFFMANN, K. M. 1930. Beitrage zur Cytologie der Orchidaceen. — Zeitschr. f. 
wissensch. Biologie, Abt. E, Planta 10, pp. 523—595. 

Hurst, C. C. 1900. Notes on some experiments in hybridisation and cross- 
breeding. — Journ. Roy. Hort. Soc., XXIV. 

— 1932. The mechanism of creative evolution. — Cambridge University Press. 
JORGENSEN, C. A. 1928. The experimental formation of heteroploid plants in 
the genus Solanum. — Journ. of Genetics, Vol. 19, No. 2, pp. 1833—210. 
KARPECHENKO, G. D. 1928. Polyploid hybrids of Raphanus sativus L. X Brassica 

oleracea L. — Zeitschr. f. ind. Abst.- u. Vererb.-lehre, Bd. 48. 

— 1929. Konstantwerden von Art- und Gattungsbastarden durch Verdoppelung 
der Chromosomenkomplexe. — Der Ziichter, 1. Jahrgang, Heft 5. 

KARPECHENKO, G. D. and SHCHAVINSKAIA, S. A. 1929. On sexual incompatibility 
of tetraploid hybrids. — Proceed. of the U. S. S. R. Congr. of Genetics, Plant- 
and Animal-Breeding, Leningrad, Jan. 10—16th., 1929. 

KrHarA, H. and NisuryaAMa, I. 1932. Different compatibility in reciprocal 
crosses of Avena, with special reference to tetraploid hybrids between hexa- 
ploid and diploid species. — Japanese Journ. of Bot., Vol. VI, No. 2. 





HYBRID INCOMPATIBILITY 


KostToFF, D. and KENDALL, J. 1931. Studies on certain Petunia aberrants. — 
Journ. of Genetics, Vol. 24, No. 2, pp. 165—178. 

LarBacH, F. 1931. Uber Stérungen in den physiologischen Beziehungen zwischen 
Mutter und Embryo bei Bastardierung. — Zeitschr. f. ind. Abst.- u. Vererb.- 
lehre, Bd. 59, H. 1, pp. 102—-125. 

LAMMERTS. W. E. 1931. Interspecific hybridization in Nicotiana. VII. The 
amphidiploid rustica-paniculata hybrid, its origin and cytogenetic behavior. 
— Journ. of Genetics, Vol. 16, No. 3, pp. 191—211. 

Leavitt, R. G. 1900. Polyembryony in Spiranthes cernua. — Rhodora 2. 

LESLEY, J. W. 1928. A cytological and genetical study of progenies of triploid 
tomatoes. — Genetics, Vol. 13, pp. 1—43. 

McCuintock, B. 1929. A cytological and genetical study of triploid maize. — 
Genetics, Vol. 14. 

MULLER, H. J. 1925. Why polyploidy is rarer in animals than in plants. — 
Am. Nat., Vol. 59, pp. 346—353. 

MUntTzING, A. 1930a. Outlines to a genetic monograph of the genus Galeopsis. 
— Hereditas XIII, pp. 185—341. 

1930 b. Uber Chromosomenvermehrung in Galeopsis-Kreuzungen und ihre 
phylogenetische Bedeutung. — Hereditas XIV, pp. 153—172. 

1932. Cyto-genetic investigations on synthetic Galeopsis Tetrahit. — Here- 
ditas XVI, pp. 105—154. 

Newton, W. C. F. and PELLEw, C. 1929. Primula Kewensis and its derivatives. 
— Journ. of Genetics, Vol. XX, No. 3, pp. 405—466. 

VAN OVEREEM, C. 1921. Uber Formen mit abweichender Chromosomenzahl bei 
Oenothera. — Beihefte Bot. Centralbl. 38, pp. 73—113. 

ScunarF, K. 1928. Embryologie der Angiospermen. — Handb. d. Pflanzen- 
anatomie, II. Abt., 2. Teil. Berlin. 

THompson, W. P. 1930a. Shrivelled endosperm in species crosses in wheat, 
its cytological causes and genetical effects. — Genetics, Vol. 15, No. 2. 

— 1930b. Causes of difference in success of reciprocal interspecific crosses. 
— Am. Nat., No. 694, Vol. 64, pp. 407—421. 

TISCHLER, G. 1931. Pflanzliche Chromosomen-Zahlen. — Tabule biologice 
periodice, Bd. 1. 

Watkins, A. E. 1927. Genetic and cytological studies in wheat. III. Journ. 
of Genetics, Vol. 18, pp. 375—396. 

— 1932. Hybrid sterility and incompatibility. — Journ. of Genetics, Vol. XXV, 
No. 2, pp. 125—162. 

WETTSTEIN, F. v. 1924. Morphologie und Physiologie des Formwechsels der 
Moose auf genetischer Grundlage. I. — Zeitschr. f. ind. Abst.- u. Vererb.- 
lehre, Bd. 33, pp. 1—236. 





EIN UNIFOLIATA-TYPUS VON PISUM MIT 
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i einer Arbeit, betitelt »Erbkomplexe des Rotklees und der Erbsen>, 
hat G. ERIKSSON (1929) unter anderem eine kurze Mitteilung iiber 
einen abnormen Erbsentypus gemacht. Er berichtet, dass »gewisse 
Linien in der Bastardierung Stens X Concordia gewisse missbildete Indi- 
viduen gegeben haben» und sagt dann (I. c. S. 447) iiber den hier in 
Rede stehenden Typus: »Eine Pflanze, welche in F; wie auch in F, Aus- 
spaltungen gab ungefaihr wie 3:1. Drei normale Pflanzen gegen eine, 
die kopfahnliche Blumenstellung mit einer grossen Anzahl von griinen 
Blumenknospen zeigte, welchen Entwicklungsméglichkeit fehlte und die 
darum nach und nach starben». Weiteres wird iiber diesen Typus nicht 
mitgeteilt. Herr Konsulent GOSTA ERIKSSON hat mir in entgegenkom- 
mender Weise eine Probe von Erbsensamen iiberlassen, die in Parzellen 
geerntet wurden in denen eine Ausspaltung des genannten abnormen 
Typus stattfand. 

Von diesen Erbsensamen wurden im Jahre 1930 mehrere Hundert 
ausgesat und unter diesen traten zwei Pflanzen auf, die offenbar den von 
G. ERIKSSON erwaihnten abnormen Typus mit »kopfahnlicher Blumen- 
stellung» reprasentierten. Es war also damit zu rechnen, dass sich unter 
den iibrigen Pflanzen einige in dieser Eigenschaft heterozygote Indivi- 
duen befanden, weshalb alle diese gesondert geerntet wurden. 

Die erhaltenen abnormen Pflanzen wichen von normalen in drei 
Hinsichten ab: 1. im Bau der Blatter, 2. in der Verzweigung der Bliiten- 
stiele und 3. in bezug auf die Bliitenelemente. 

Die Blatter fast samtlicher Erbsensorten sind paarig gefiedert mit 
2—4 Paar Blattchen und 4—2 Paar Ranken. Bei diesem Typus, der 
in Fig. 1 links abgebildet ist, ist auch die Hauptblattrippe terminal zu 
einer Ranke umgebildet. Eine Abweichung von diesem Typus stellt die 
franzésische Erbsensorte Acacia dar, die unpaarig gefiederte Blatter hat. 
Bei diesem in Fig. 1 rechts abgebildeten Typus sind alle Ranken in 
Blattchen umgewandelt und auch das Ende der Hauptrippe tragt also 
ein Blattchen. Bei dem hier in Rede stehenden Typus sind die Blatter 
iiberhaupt nicht gefiedert. In den allermeisten Fallen sind sie einfach, 
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wie in Fig. 2 links. Nicht selten sind sie zweiblattrig, wie in Fig. 2 in 
der Mitte und ab und zu sind sie dreiblattrig oder man kann auch eine 














Fig. 1. Links paarig gefiedertes Erbsenblatt mit Ranken, rechts unpaarig gefiedertes 
Blatt der Erbsensorte Acacia. 


gue 


Fig. 2. Blatter des unifoliata-Typus von Pisum. Links normaler Blattypus, in der 
Mitte zuweilen auftretendes zweiblattriges Blatt und rechts ein solches mit Andeutung 
zu beginnender Dreiblattrigkeit. 














Andeutung zu beginnender Dreiblattrigkeit wahrnehmen, wie dies in 
Fig. 2 rechts dargestellt ist. Die auftretenden zwei- bis dreiblattrigen 
Blatter wurden stets auf Pflanzen beobachtet, die im iibrigen auch ein- 
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fache Blatter hatten. Pflanzen mit nur zwei- oder dreiblattrigen Blattern 
wurden noch nicht gefunden. 

Die Bliitenstiele der gew6hnlichen Erbsensorten haben entweder 
eine oder zwei Verzweigungen, die gleichseitig nach aussen gehen. In 
Ubereinstimmung hiermit sind sie ein- oder zweibliitig. Bei den ein- 
bliitigen Formen sitzt die Bliite daher nicht terminal auf einem unver- 
zweigten Bliitenstiel sondern terminal auf der Verzweigung. Ausnahmen 
mit mehr als zwei Verzweigungen und damit Bliiten sind bekannt; 
solchenfalls sind diese aber gleich gebaut wie die ein- bzw. zweibliitigen. 
Im vorliegenden Falle findet man nach der ersten Verzweigung in zu- 
nehmend kiirzer werdenden Abstaénden wiederholte Verzweigungen. 

















Fig. 3. Zwei képfchenahnlich umgebildete Bliitenstande mit ausgepragter 
Pistilloidie. 


Ihre Anzahl kann 60 und mehr erreichen und sie liegen so dicht, dass 
eine képfchenahnliche Bildung resultiert. Die Art der Verzweigung in 
diesem Bliitenstand entspricht am ehesten der in einer Trugdolde. 
Fig. 3 zeigt das Aussehen von zwei solchen »Bliitenstiénden». In Fig. 4 
ist die obere Hilfte einer Pflanze vom hier in Rede stehenden Typus 
abgebildet. Das Aussehen ist ein eigentiimliches und fiir Pisum fremd- 
artiges. 

Die »Bliitenstande» enthalten keine Bliiten- und Staubblatter son- 
dern bestehen durchweg aus griinen Blattchen. Bei fliichtigem Zusehen 
ist man davon iiberzeugt, dass es sich hier um einen besonderen Fall von 
Phylloidie, um eine Umwandlung von Bliitenelemente in blattartige 
Organe handelt. Bei genauerer Untersuchung stellt sich indessen heraus, 
dass hier ein extremer Fall von Pistilloidie vorliegt. Samtliche Bliiten- 
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elemente sind mehr oder weniger stark pistilloid umgebildet. Zwei ver- 
schiedene Typen kénnen jedoch unterschieden werden. 

Der eine Typus besteht aus diinnen spitzen Blattchen, die im all- 
gemeinen linger als die iibrigen sind. Die langsten von diesen ragen 
aus den képfchenahnlichen Bildungen vor (siehe Fig. 3). Sie sitzen an 
den Kelchbliattern entsprechenden Stel- 
len und zum Teil in unmittelbarer 
Nihe der Verzweigungspunkte. Wahr- 
scheinlich handelt es sich um umgebil- 
dete Kelchblatter, méglicherweise zum 
Teil auch um Vorblatter. Die Rander 
dieser Blattchen sind haufig nach innen 
umgebogen, zuweilen sind sie sogar 
teilweise miteinander verwachsen und 
oft findet man an den umgebogenen 
Stellen der im iibrigen offenen Blitt- 
chen gut ausgebildete Samenanlagen. 
Ein solches Blattchen zeigt Fig. 5d. 

Der zweite Typus besteht durch- 
weg aus mehr oder weniger unvollkom- 
men ausgebildeten Pistillen. Simtliche 
diese Gebilde haben ihren urspriing- 
lichen Charakter vollstandig verloren, 
wenn man von dem jeder Bliite zukom- 
menden Pistill absieht. Aber auch dieses 
hat hier gleiches Aussehen wie die iibri- 
gen pistilloiden Gebilde und kann daher 
nicht mehr als solches erkannt werden. 
Hiitten die in den Képfchen vorhande- 
nen Knauel von pistilloiden Gebilden 
den Plan im Bau der Pisum-Bliite bei- 
behalten, so kénnten die verschiedenen 
Bliitenelemente an ihrer Lokalisation wiedererkannt werden. Dies ist 
hier aber nicht der Fall, denn sowohl die Anzahl wie die Lokalisation der 
Bliitenelemente wird durch die auch in den Kniaueln auftretenden wie- 
derholten Verzweigungen gestért. Die an den dussersten Verzweigungs- 
punkten auftretenden pistilloiden Gebilde haben nur eine Lange von 
etwa */, mm. Das Aussehen dieser Gebilde geht aus Fig. 5a, b und c 
hervor. Den haufigsten Typus stellt Fig. 5c dar. Zwischen diesem 
und 5 a sowie 5 b gibt es alle Ubergiinge. Fig. 5 a ist ein offenes Pistill; 














Fig. 4. Obere Halfte einer unifo- 
liata-Pflanze mit Pistilloidie. 
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am einen Fruchtblattrand sitzen drei Samenanlagen, am anderen eine. 
Fig. 5b ist ungew6hnlich gross, in natiirlicher Grésse doch nur ca. 
6 mm lang, also bedeutend kiirzer als ein normales Pistill von Pisum, 
von dem es sich tibrigens auch durch den vom Fruchtknoten gerade 
fortsetzenden Griffel unterscheidet. Eine Narbe ist oft angedeutet (nie- 
mals deutlich ausgebildet) und zuweilen sieht man auch eine schwache 
Behaarung des Griffels unter dieser (siehe Fig. 5 b). 

Um die Vererbung dieses Typus zu studieren wurden im Jahre 
1931 23 Familien ausgesait. Von diesen 23 Familien zeigten 6 Spaltung 
im oben beschriebenen unifoliata-Typus. Die fiir diese erhaltenen Spal- 


TABELLE 1. Die Spaltung normale : unifoliata Pflanzen in 6 Familien 
im Jahre 1931. 





Anzahl Individuen 








Familien- a as D/myps, | 
Nr. phanotypisch unifoliata fir 3:1 | 
normale | 
16723 5 O37 
16728 27 11 0,57 | 
16729 | 23 11 0,99 | 
16907 1 1 Or | 
16911 13 5 0,27 | 
16912 13 6 | 0,67 
Summen: 92 40 | oad 
| Erwartet: 99,0 | 33,0 ne 


D/m fiir 3:1 1,41 — — 


tungszahlen sind in Tab. 1 wiedergegeben. Wie aus dieser ersichtlich 
besteht offenbar monohybride Spaltung. Es schien jedoch auffallend, 
dass in jeder der spaltenden Familien ein gewisser, wenn auch geringer 
Uberschuss an unifoliata-Pflanzen vorhanden war. Um sicher zu gehen 
wurden im Jahre 1932 64 Familien untersucht, die diesmal saimtlich aus 
im Jahre vorher spaltenden Familien stammten. Hier war also auch 
eine Spaltung innerhalb der Familien im Verhaltnis 2 Spaltende : 1 nicht 
spaltende zu erwarten. In dieser Hinsicht wurden folgende Resultate 
erhalten: 

Gefunden: 42 spaltende Familien : 22 nicht spaltende Familien 
Erwartet: 42,66 » » 2} EY ss > > 

D/m fiir 2: 1 = 0,175. 

Hier besteht demnach geradezu ausgezeichnete Ubereinstimmung zwi- 
schen den erwarteten und gefundenen Resultaten. 
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Die Ergebnisse der Spaltung in den 42 Familien mit zusammen 1119 
Individuen sind in Tabelle 2 zusammengestellt. Das dort angeftihrte 
Zahlenverhaltnis 849 normal : 270 unifoliata entspricht so gut dem Ver- 
haltnis 3 normal :1 unifoliata (D/m_hierfiir = 0,675), dass wir es hier 


TABELLE 2. Die Spaltung normale : unifoliata Pflanzen in 42 Familien 
im Jahre 1932. 





Anzahl Induviduen | Anzahl Individuen 

—___———|, Familien- |———__—___—_—_ 

Nr. | Phanotypisch 
| normale | 





| Familien- |——_____—_"- 
| Nr. Phanotypisch | 

} | normale’ | 
| 


unifoliata | unifoliata | 





10254 19 
10256 | 
10258 
10260 
10261 
10263 
10295 
10267 
10268 
10269 
10270 
10271 
10273 
10275 
10278 
10279 
10280 
10281 
10282 
10283 
10284 


10222 
10223 
10224 
10226 
10228 
10229 
10230 
10231 
10233 
10234 
10237 
10238 
10239 
10243 
10245 
10247 
10248 
10249 
10250 
10251 
10252 
| Summen 
| Transport 

Total: 

Erwartet: 

D/m ftir 3:1 = 0,675 
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zweifellos mit einer unkomplizierten monohybriden Spaltung zu tun 
haben. Es ist da iiberraschend feststellen zu k6nnen, dass die frither 
beschriebenen drei Abnormititen der in Rede stehenden Pflanzen, nam- 
lich die einfachen Blatter, die reiche Verzweigung der Bliitenstiele und 
die stark ausgeprigte Pistilloidie, zusammen durch ein einziges Genpaar 
bedingt werden sollen. Sind hierfiir mehrere Genpaare verantwort- 
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lich, so miisste zwischen diesen sehr starke Koppelung bestehen. Wei- 
tere Untersuchungen, die bereits im Gange sind, werden hierauf Ant- 
wort geben. 

Das oben festgestellte Genpaar bezeichne ich mit Hinblick auf den 
Blattcharakter der rezessiven Form mit Uni—uni, abgeleitet von uni- 
foliata. Das Gen Uni ist also erforderlich damit der gewéhnliche Blatt- 
typus von Pisum, Fig. 1 links, ausgebildet werden kann. Hierfiir ist 
aber noch ein weiteres Gen, nimlich 71 erforderlich. Pflanzen mit der 


Fig. 5. a, b und c pistilloid umgewandelte Staub- bzw. Bliitenblatter, d pistilloid um- 
gewandeltes Kelchblatt. Vergr. ca. 12 X. 


Konstitution tltl haben die Blattform der Sorte Acacia, Fig. 1 rechts, 
sind also unpaarig gefiedert ohne Ranken. Ranken werden nur an 
Pflanzen mit der Konstitution T/T] und TItl ausgebildet. Die in bezug 
auf Tl heterozygote Form unterscheidet sich von der homozygoten da- 
durch, dass die Ranken nicht die gew6hnliche drahtf6rmige Form haben 
sondern mehr oder weniger deutlich bandfé6rmig sind. Fig. 6 zeigt zwei 
solche Blatter. Die Breite dieser Ranken variiert von der des gew6hn- 


lichen drahtférmigen Typus (*/,—1 mm) bis zu, selten, etwa 5 mm. Die 


schmalste Form ist daran zu erkennen, dass sie rinnenférmig ist. Diese 
charakteristische Rankenform fiir in TI heterozygoten Pflanzen ist von 
mehreren Verfassern festgestellt worden (WHITE 1917, SVERDRUP 1927 
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und ERNST NILSSON 1932). Selbst habe ich diese Erscheinung in einer 
umfangreichen Kreuzung Acacia X Graue Posthérnchen feststellen kén- 
nen (unver6ffentlicht). 

Der Blattypus der in bezug auf Uni heterozygoten Pflanzen, deren 
Nachkommen also im Verhialtnis 3 normal : 1 unifoliata spalteten, war 
der in Fig. 1 links abgebildete. Ihm soll demnach die Konstitution 
TITIUni uni zukommen. Ein weiterer Beweis hierfiir wurde in meh- 














Fig. 6. Blatter der F1-Pflanzen nach Kreuzung von unifoliata-Typus X Acacia. 


reren Kreuzungen erhalten, die im Jahre 1931 zum Studium des Zusam- 
menhanges zwischen dem Gen Uni und anderen Genen ausgefiihrt wur- 
den. In diesen wurden Uniuni-Pflanzen teils mit Linien mit dem nor- 
malen Blattypus (TIT1) gekreuzt, teils mit einer Linie aus Acacia (tltl). 
Die 1932 gebauten F,-Generationen haben die erwartete Erscheinung 
bestatigt, dass die F,-Pflanzen der Kreuzungen mit im Blattypus nor- 
malen Linien ebensolche Blatter zeigten (T/T1), wihrend die F,-Pflanzen 
der Kreuzung mit Acacia (¢ltl) den Blattypus mit bandférmigen Ranken 
hatten (Fig. 6), der seine Entstehung der Heterozygotie in Tl verdankt. 
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CYTOLOGICAL EVIDENCE FOR THE 
HYBRID ORIGIN OF PENTSTEMON 
NEOTERICUS KECK 


BY J. CLAUSEN 


CARNEGIE INSTITUTION OF WASHINGTON, STANFORD UNIVERSITY, CALIFORNIA 





INTRODUCTION. 


a monograph by Dr. D. D. KEcK of this Institution(KECK 1932) 
described two new Pentstemon species from California, both of the 
section Saccanthera. One of these, Pentstemon neotericus KECK, was 
boldly offered as a species having arisen through hybridization of Pent- 
stemon laetus GRAY and P. azureus BENTH. Until KECK’s revision, the 
specimens belonging to the new species had been variously classified as 
either laetus or azureus, although mainly as laetus. 

Morphologically, the three species are very closely related. Their 
appearance is very much the same and only a close examination of 
their characters will reveal the difference. Table 1 tabulates these 
differences according to information kindly given by Dr. KEcK. The 
chromosome numbers, which were counted after the new species was 
published, have been added in order to give the complete picture of the 
differences at once. Figures 1—3 show line drawings of the three 
species. 

It is very plain from this analysis that P. neotericus represents a 
recombination of the characters which distinguish P. laetus and P. azu- 
reus from each other. Very appropriately KECK summarized his findings 
in the following way (1932, pp. 400—401): »No character was discovered 
in herbarium material through which this species differed from both 
parents ... It was found that this material bore the characters of 
P. laetus and P. azureus about equally, so it was separated from both 
of them and considered as a new species. Subsequent field studies have 
shown that this material amply deserves the specific category .. . 
The species was found to be very constant and plentiful in southwestern 
Lassen County and northern Plumas County. In this region no repre- 
sentatives of P. laetus or P. azureus were seen, and P. neotericus did 
not exhibit the amount of variation to be expected from hybrid popula- 
tions . .. It is almost certain that if collections of P. neotericus were 
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divided between the inflorescence and vegetative portion and distributed, 
the inflorescences would pass as undoubted P. laetus, the vegetative 
portions as typical of P. azureus. Both of the supposed ancestral species 
border the range of P. neotericus, and there must have been ample 
opportunity for crossing between them particularly on the western 
border. Therefore I conclude that neotericus has arisen through hybri- 
dization between laetus and azureus, but that it no longer constitutes a 


TABLE 1. Chart analyzing the character differences between Pent- 
stemon neotericus and its reputed parental species. 











neo- 


tericus 


| 
| 
| azureus 
| 


| 
| laetus 
| 





| 1. Inflorescence | glandular-pubescent 
| glabrous 


| divergent from main axis 
appressed to main axis | 





| 2. Peduncles 





| bluish-purple 
yellow _ 


| 
| 
| 
| 


| 4. Stem below | puberulent 
___ inflorescence | glabrous 





5. Uppermost __ ordinarily sessile, not no- | 
leaves | ticeably flaring at base | 

| amplexicaul, noticeably flar- | 

| ing at base | 





6. Foliage not blue glaucous 
i blue glaucous: 
| 7. Chromosome | 
number | 
hybrid population, having become a stable species over a considerable 
territory not now occupied by the supposed ancestral species. This 
invasion of a district not occupied by laetus and azureus has prevented 
back-crossing with those species except along the borders of its range 
where it meets them, and this fact has doubtless aided in the establish- 
ment of a species uniform in its characters over large portions of its 
distribution». 
The map (fig. 4), which shows the distribution of the three species 
in California, speaks for itself. The two supposed parents have a wide 
distribution south to north following the Sierra Nevada at altitudes of 
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Fig. 1. Pentstemon laetus leptosepalus; 2: P. neotericus; 3: P. azureus typicus (all 

X 4/2); enlarged sections of the stems show type of pubescence. For character dif- 

ferences see table 1. Chromosome diagrams from heterotypic metaphase are given in 

insets at each species; they refer to the plants KECK 1608, KEcK 1719 and 873—A 
respectively; enlargement abt. X 1500. 
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from 500 to nearly 3,000 meters. In northern California, north of the 
Great Valley, they follow the general trend of species with this distribu- 
tion, as they widen their area towards the Coast Ranges. P. laetus has 
the widest distribution of the two and in many places they overlap. But 
in the northern part of the Sierras there is an area unoccupied by either 
laetus or azureus. Just here is the area of P. neotericus. A striking 
difference can be noted between the field populations. We pass abruptly 
from the area of laetus on the east into the area of neotericus, and this 
latter one is rather suddenly replaced by azureus towards the west. 
P. neotericus is restricted in its distribution as compared with laetus and 
azureus, although it occupies an area of more than 100 miles in length 


and about 50 miles across. 


CYTOLOGICAL INVESTIGATIONS. 


The material for the cytological investigation was collected partly 
in the transplant gardens of the Carnegie Institution, Division of Plant 
Biology, located at Stanford University, and partly on a field trip with 
Dr. KEcK. Fixation of bud-material was made in CARNOY’s fixative for 
about 10 minutes followed by a chromic acid-formalin mixture for 24 
to 48 hours. Roottips were fixed only in the latter mixture. The ma- 
terial was stained in gentian violet-iodine. 

Most Pentstemon-species do not thrive at Stanford, and the buds, 
therefore, were not in good condition, which was apparent from the 
very weak condition of the plasma of the pollen mother cells. They 
became more or less plasmolyzed by fixation. Staining is difficult under 
such circumstances because the chromosomes are not able to retain the 
stain during differentiation. Apparently the membrane surrounding 
them is too open.and lets the stain pass through too quickly. One to 
two hours of staining was found to increase the amount of differentia- 
tion obtainable between chromosomes and plasma. 

Also the field material was in poor condition, but here the buds in 
some cases were taken late in the flowering season, and in addition the 
plants are often under competition from their surroundings. The two 
field-collections of neotericus were the best ones, although they were 
collected at and after dusk and carried more than 100 miles before they 
were fixed about 5—6 hours later. 

Table 2 gives the result of the countings. The location for the 
individuals counted are given on the map, figure 4, on which the figures 
indicate the gametic chromosome number. Four collections of P. laetus 
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Fig. 4. Map showing the distribution in California of the three Pentstemon species. 

The localities from which the investigated plants came are indicated and the haploid 

chromosome number given. Plants of P. laetus are indicated by discs, plants of 
azureus by squares, while triangles stand for collections of P. neotericus. 
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TABLE 2. List of chromosome numbers in the three Pentstemon- 
species; (bracts indicate that the somatic number is calculated from 
meiotic counts). 














[species| subspecies | no. | locality | county | n= | an= | 
| | 

| F | 904-A | Tehachapi Pass ‘Kern | Si -— | 

_ | 825-A | Yosemite, Snow | Mariposa i— | © | 

sai | Creek trail | | 

facts) | 981-E | Mather | ‘Tuolumne — 16 

| \leptosepa- | KECK 1608 | W. of Campton- Yuba 6 8 | — 

| lus (GRAY) | | ville | 
| Keck | | : — 





| type-collec- 708-D Ippon between | Plumas 30-32 (abt. 02) 














| 
| tion | | Chester and | | 
| | | | 
| neole- | | Westwood | | | 
| ricus| | Keck 1713 |8 miles north of Plumas | 32 | (64) 
| | | Greenville | | 
| | | KEcK 1719|12 miles west of |Plumas 32 | (64) 
| | mi | Chester | — A : 
| | | KECK 1571 | | Cisco, elev. abt. |Nevada | 24) — 
| | | 2,000 meters 
| | typicus 873-A | La Moine, Sacra- ‘Shasta | 23,24) (47) 
| | KECK | mento Canyon | | | 
| | S. 182—1 La Moine, Sacra-|Shasta | — | 48 
— | mento Canyon z a Pea 
= | angustissi- | KECK 1584 — | |ElDorado — | 48 
| ‘aia! mus(GRAY) of Colfax, e ev. | | 
| KECK | | 700 meters | | | 
| - __894-D Alder Springs [Glenn =| — _abt. 44-48 
| 808-A _— near Mineral King,|Tulare labt. 16 -- 
| 
| | parvulus eley. abt. I 
| | (GRAY) | — 
| KECK 808-B_—_|s near Mineral King, ‘Tulare | 16 — 
| | elev. abt. 3,000 
= = | more] 
Figs. 5—17. Meiosis in pollen mother cells; for localities see table 2. — ‘Fig. 5: laetus 


typicus, 904—A, heterotypic metaphase, 8&1. — Figs. 6—8: azureus parvulus, 808—B, 
heterotypic metaphase; — 6: 12+ 21v; — 7: quadrivalent in side-view; — 8: probably 
161. — Fig. 9: azureus typicus, S. 182—1, somatic metaphase from roottip, 2n = 48. 
— Figs. 10—12: azureus typicus, 873—A, heterotypic metaphase; — 10: 22m + 1m; 
— 11: side-view, one univalent seen; — 12: 221+ 1m. — Figs. 13—15: neotericus, type- 
collection, 708—D; — 13: heterotypic metaphase, liv + 270 + 31 = 61 (?); — 14—15: 
homotypic metaphase; — 14: 30 + 32 chromosomes; — 15: 31 + 31 chromosomes. — 
Figs. 16—17: neotericus, KECK 1719, heterotypic metaphases; — 16: liv + 1m + 281 + 
+ li= 64; — 17: 201+ 281 + 21— 64. Enlargement for all figures: abt. X 2000. 
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were all diploid, having n= 8 chromosomes (figs. 1 and 5). This is 
by far the most common chromosome number in Pentstemon as 
evidenced from unpublished counts of about 25 species at this station. 
Polyploids are extremely rare. WHINGE (1925) had the same experience, 
counting seven species with n=8 and only one with n=48. The 
countings by HEITz (1927) confirm this impression, although it may be 
a little uncertain which species really have been investigated, as at least 
one counting is very much at variance with ours. HEITz found for 
P. venustus 2n = 14—16 as against 2n = abt. 64 in our material. 

Two chromosomal types are found within P. azureus. Subspecies 
parvulus with a local and detached distribution in the southern Sierra 
Nevada is tetraploid with n= 16 (figs. 6—8), while subspecies typicus 
and angustissimus, occupying the central and northern area, are hexa- 
ploid or hypohexaploid, n = abt. 24 (figs. 3 and 9—12). Even a little 
isolated colony of subspecies angustissimus in the Coast Ranges of Glenn 
County is hexaploid. It is noteworthy that this colony was originally 
classified as P. heterophyllus. All collections investigated of this species 
are diploid and the chromosome number thus supports the taxonomical 
reclassification hesitantly undertaken previous to the chromosome 
counting. 

It is also interesting to note the position of azureus parvulus. The 
key-character used to distinguish it from subspecies typicus and 
angustissimus is length of corolla and anthers as shown below (KECK 
1932): 








length of 





corolla | anthers 
11111 11) eee On eee eee eee | 14—20 mm. 1,4—1,3 mm. 
| fypicus and angustissimus .................. 18—30 mm. | 1,75—3,25 mm. 


Evidently there is a strict correlation between these characters and the 
chromosome number. Subspecies parvulus may even deserve the rank 
of a species. Genetic investigations will be necessary in order to deter- 
mine its rank. The southern colony of subspecies parvulus is geo- 
graphically well separated from angustissimus occurring at the Yosemite 
region. The chromosome number of a widely disconnected northern 
colony of subspecies parvulus in Siskiyou County is not known, as 
material has not been available. 
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Pentstemon azureus shows multivalent association of chromosomes. 
In 808—B of the tetraploid subspecies parvulus two quadrivalents were 
almost invariably found (figs. 6 and 7), but the mechanism for the 
distribution of an equal number of chromosomes to the two daughter- 
nuclei has not been disturbed here. In this connection it will be recalled 
that WINGE (1925) observed one quadrivalent group of chromosomes in 
diaphase of two diploid Pentstemon-species. Subspecies typicus is much 
more irregular. The heterotypic division was seen only in a plant from 
Sacramento Canyon, 873—A, which is hypohexaploid, 2n = 47. Quadri- 
valent and trivalent association of the chromosomes occurs in almost 
all pollen mother cells (figs. 10 and 12); sometimes the forty-seventh 
chromosome has no association and forms a univalent as in figure 11. 
This is the situation in a perfectly typical plant taken from nature well 
within the range of the species. 

Three collections of Penistemon neotericus were octoploid or hypo- 
octoploid. The type collection itself, 708—D, was atypical as to chromo- 
some number; it had only 62 or 61 chromosomes and a rather irregular 
meiosis with quadri-, tri- and univalent association of some chromo- 
somes (figs. 18—15). Out of thirteen counted homotypic metaphase 
plates one (or two) had 30 chromosomes, about eight had 31 and four 
had 32 chromosomes. Two other collections of this species had 2n = 64, 
but at least one of these (KECK 1719) showed a certain amount of 
irregular conjugation of chromosomes (figs. 16—17). Homotypic divi- 
sion only was found in the other (KECK 1713), but ten countable meta- 
phase plates had invariably n= 32, and both of the daughter-groups 
of chromosomes could be counted in two of the pollen mother cells. 

It is worth noting that typical specimens of the octoploid Pent- 
stemon neolericus have for a long time been classified with either the 
diploid laetus or the hexaploid azureus depending upon whether the 
observer put the main emphasis upon the characters from the upper 
part of the plant or upon those from the lower part. 








DISCUSSION AND CONCLUSIONS. 


It must be admitted that there is strong evidence for the theory of 
the hybrid origin of Penistemon neotericus, and it must have arisen by 
amphidiploidy. The facts that support this theory can be summarized 
as follows: 

(1) P. neotericus is very closely related morphologically to laetus 
and azureus; (2) it represents a recombination of characters from both of 
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these species; (3) laetus and azureus overlap in their distribution giving 
opportunity for hybridization, and (4) neotericus occupies a vacant area 
between the two reputed parent species. 

(5) P. neotericus has a chromosome number, n = 32, which is the 
sum of that of its supposed parents, namely laetus with n= 8 in all 
forms concerned, and azureus with n = 24 in the two subspecies grow- 
ing in the vicinity of neotericus. (6) This evidence carries much more 
weight because polyploidy is of so rare occurrence in Pentstemon and 
the combination of 8 + 24 = 82 is entirely out of the ordinary. 

(7) The behaviour of the chromosomes in meiosis of the hexaploid 
P. azureus and of P. neotericus is that characteristic of high polyploids, 
either autopolyploids, or amphipolyploids of hybrids between closely 
related species. They seem to belong in the ever-increasing group of 
species known to have an oscillating chromosome number (J. CLAUSEN 
1931, BRUUN 1932). This instability in chromosome complement may 
account for the morphologic variation in both species. 

Another line of thought suggests itself from this material: P. azureus 
typicus or azureus angustissimus may also have arisen from hybridiza- 
tion, in this case between P. laetus and P. azureus parvulus. The two 
latter occur together, and their chromosome numbers added (8 + 16) 
would give 24 as in typicus and angustissimus. There is some hope 
that in this group of species, so much of the raw material used in the 
natural evolution has been preserved, that the phylogeny can be re- 
established by experimental methods. 

The examples which in various ways vindicate WINGE’s theory 
of polyploidy by hybridization (1917) multiply rapidly (WINGE 1932). 
The present example rests upon the interpretation of data from field 
studies, but the attempt will be made to verify it by experiment. It is 
nearest in line ,with the origin of Rosa Wilsonii (BLACKBURN and 
HARRISON 1924) and Spartina Townsendii (HuskINS 1931). In studies 
on experimental evolution there is a special need for evidence as to 
how species, already established, came into existence. During the last 
few years concrete evidence has been furnished in some cases, namely 
Salix laurina and cinerea (HERIBERT NILSSON 1928 and 1931), Primula 
elatior in the cultures of A. Ernst (L. FEY 1929), Galeopsis Tetrahit 
(MUNTZING 1930 and 1932), Phleum pratense hexaploidium (J. W. 
GREGOR 1931) and Viola arvensis (J. CLAUSEN 1932 a and b). Further 
progress along this line will call for simultaneous and joint attack from 
all angles: field studies, comparative morphology, plant geography, cyto- 
genetics and race-ecology (genecology). The present study illustrates 
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the importance of data on general geographical distribution as well as 
exact localities even for counting of chromosomes. 

We must correlate facts, and it seems more appropriate that each 
student of chromosome numbers should work up a group to which 
he has easy access and which he can study geographically and taxo- 
nomically. This is obviously better than wasting too much time on 
determining chromosome numbers of material whose natural origin is 
not known and which, therefore, cannot be taxonomically treated. 


The writer gratefully acknowledges information given about ques- 
tions of taxonomy and geographical distribution by Dr. D. D. KECK. 
Figures 1—4 were drawn by Mr. G. C. MALMQUIST. 
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CHROMOSOMENZAHLEN IN DER 
GATTUNG RUBUS 


von AKE GUSTAFSSON 


INSTITUT. FUR VERERBUNGSFORSCHUNG, SVALOF 





gu mehreren Jahren sind die Entstehungsweise und Einwande- 
rungsgeschichte der skandinavischen Brombeeren Gegenstand 
meines Interesses gewesen. Es hat sich gezeigt, dass die Chromosomen- 
zahlen an und fiir sich dazu beitragen kénnen, die Formenbildung, wie 
sie in Nord-Europa stattgefunden hat, zu beleuchten, und sie erganzen 
somit die geographisch-genetische Betrachtungsweise, von der aus die 
Systematik der Rubi Eubati notwendig gesehen werden muss. Die 
folgende Chromosomenzahlenreihe ist nur ein kleiner Entwurf zu einer 
vollstandigen Bearbeitung der Systematik und Phylogenie der Brom- 
beeren. 

Die Grundzahl der Rubi ist 7, was schon friiher durch Unter- 
suchungen von LONGLEY (1924, 1927), CRANE und DARLINGTON (1927), 
CHOMISURY (1927) gezeigt worden ist. Wahrend die nordamerikanischen 
Eubati durch LONGLEyYs zytologische und PEITERSENs genetische Ar- 
beiten in ihren Grundziigen bekannt sind, wissen wir noch sehr wenig 
iiber die Zytologie der europdischen. Diese unterscheiden sich von den 
amerikanischen durch ihre fakultative Apomixis (LipFoRss 1914), und 
als eine interessante Parallelerscheinung zu dieser zeigt es sich, dass 
triploide Formen in Europa spontan wildwachsend nocht nicht ent- 
deckt sind, offenbar davon abhiangend, dass Kreuzungen zwischen 
sexuellen Diploiden und apomiktischen Tetraploiden nicht in grésserer 
Ausdehnung vorkommen oder dass wie bei R. rusticanus var. inermis 
(2n = 14) X thyrsiger (2n = 28) (CRANE und DARLINGTON 1927) Ei- 
zellen mit unreduzierter Zahl entstehen, die héheren Selektionswert 
haben. Gleichwie innerhalb Rubus gibt es bei Potentilla (MUNTZING 
1931) und Rosa (TACKHOLM 1922) keine apomiktischen Triploiden. 


DIPLOIDE FORMEN. 2n= 4, 


R. xanthocarpus Bur. & FRANCK.  R. tomentosus BORKH. 
(Fig. 1). Nach Liprorss’ Arbeiten un- 
Wahrscheinlich sexuell. zweideutig sexuell. 
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R. ulmifolius Scuott (Fig. 2). 

Von dieser grossen und sehr al- 
ten Art sind zwei verschiedene 
franz6sische Formen untersucht. 
Eine dritte Sippe (R. rusticanus 
var. inermis) dieser Grossart ist 
nach CRANE und DARLINGTON di- 
ploid und sexuell. 


TETRAPLOIDE FORMEN. 


R. suberectus ANDS. 

R. affinis WHE & N. 

R. polyanthemus LINDEB. (Fig. 4). 
Interessant ist, dass diese laut 

LipForss stark heterozygote Ari 

auch tetraploid ist. 

R. Sprengelii WHE & N. (Fig. 5). 

R. cletrophilus P. J. MULL. 

R. radula WHE & N. (Fig. 6). 


R. Kaltenbachi MEtscu. (Fig. 10). 
R. nemorosus ARRH. 


R. »trivultus f. kullensis» (mit R. 
ambifarius verwandt?). 


‘-PENTAPLOIDE FORMEN. 


2n == 28, 

R. plicatus WHE & N. (Fig. 3). 
R. insularis ARESCH. 

R. Arrhenii LGE. 


R. Genewierii P. J. MULL. 
R. pallidus WHE & N. (f. sueci- 
cus). 
R. radula WHE & N. var. angusti- 
folius LUND. 
R. hirtus W. & K. (Fig. 9). 
R. »acuminatus _LINDEB.» 
ostschwedische Form). 
R. caesius L. (Fig. 11). 

Ein bulgarischer und ein schwe- 
discher Reprisentant sind unter- 
sucht. 


(die 


2n = So) 


R. Bellardii WHE & N. 


Zwei verschiedene Formen sind untersucht, ein in Sval6f kultivier- 
ter Strauch (Fig. 7) und ein pseudogamer Abkémmling der Kreuzung 
Bellardii X tomentosus (aus Lund, Fig. 8). Uber diesen sehr interessan- 
ten Fund werde ich spater ausfiihrlich berichten. 


HEXAPLOIDE FORMEN. 2n= 42. 


R. nitens LINDEB. 
R. »divergens NEUM.» 
Botanischen Garten, Lund). 


(aus dem 


R. ciliatus LINDEB. 
R. tiliaceus Leer. (Fig. 12). (Von 
Kullen). 





RUBUS 





R. »insulariformis» (= R. Wahl- 
bergii ARRH. im weiteren Sinne). 


HEPTAPLOIDE FORM. 2n= 49. 


R. Lagerbergii LINDEB. var. balticus ARESCH. (= R. »éréensis» = 
R. corylifolius ARRH.). 


Fig. 1—12. Somatische Metaphasen in Wurzelspitzen. — 1. R. xanthocarpus Bur. & 

FRANCK. — 2. R. ulmifolius ScHotr. — 3. R. plicatus WHE & N. — 4. R. poly- 

anthemus LINDEB. — 5. R. Sprengelii WHE & N. — 6. R. radula WHE & N. — 

7. R. Bellardii WHE & N. — 8. Pseudogame Abkémmling von R. Bellardii X tomen- 

tosus. — 9. R. hirtus W. & K. — 10. R. Kaltenbachi MEtscu. — 11. R. cesius L. — 
12. R. tiliaceus LGE, — X 2600. 
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ANEUPLOIDE FORM. 2n= 45. 


R. eluxatus NEUM. var. subnitidus LIDF. 

Von dieser habe ich leider nur eine schéne Platte gesehen. In 
anderen war die Fixierung schlecht gelungen, weshalb ich diese Form 
nicht mit voller Bestimmtheit als aneuploid zu bezeichnen wage. Es 
wire jedoch sehr iiberraschend, falls es keine hochchromosomigen For- 
men giibe, die hyper- (oder hypo-) polyploid sind, da in der Gattung 
Rubus Kreuzungen und Spaltungen in der freien Natur in grosser An- 
zahl vorkommen. 
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ON A FORM OF GEUM URBANUM L. x 
RIVALE L. WITH OCCASIONAL WHITE- 
GREEN LEAVES 


BY D. ROSEN 


KLIPPAN, SWEDEN 





| some years past I have been carrying out some experimental 
investigations on Geum urbanum L. X rivale L. By crossing urba- 
num Q X rivale o an F, generation was obtained (ROSEN, 1916 a), a 
number of specimens of which were cultivated. In 1923 I made a new 
crossing with two F,, plants from different parent specimens (Crossing II). 
Nine F, plants were obtained, all of which flowered in 1926. By breeding 
these F, plants an F, generation was obtained which consisted of several 
divergent forms. In this paper I shall give a brief description of one of 
these forms, a form varying, among other things, by having occasional 
white-green leaves. 

Seeds of the new F; plants produced by Crossing II were sown in 
the early summer of 1927, and the F, plants obtained were planted out 
in the open in the autumn of the same year. As the plants were still 
quite small they were planted in a sheltered spot in one of the experi- 
mental gardens. The following year they were planted in an unsheltered 
spot in another experimental garden. In the following spring, 1929, 
three plants, all derived from the same F, plant, exhibited leaves, large 
parts of which were white in colour. This white colour became 
established. The other portions of the leaf-blades were green. Leaves 
of this character are designated in the following pages as white-green. 
One of the above-mentioned plants with white-green leaves died rather 
soon. The other two developed later on yellowish green leaves which 
gradually took on a green colour. Later, in the height of the summer, 
leaves were developed which showed a slight variation from the normal 
colour of the leaf. 

A few of these white-green leaves were gathered in the afternoon 
and tested with SAcuHs’ iodine test. Under this test the white portions 
turned yellowish and the green portions brown. I hope to be able in 
the near future to give an account of the anatomical structure of the 
leaf-sections. When fuller information has been obtained about the 
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formation of the white-green leaves, by carrying on further experiments, 
I shall also make a comparison with those cases of similar phenomena 
already known, especially from the extensive investigations of BAUR 
(1909, 1930), and CorRENS (1919, 1920, 1922, 1931). 

Crossing experiments Geum urbanum X rivale have been carried 
out during later years by a number of investigators, for instance, WEISS 
(1912, 1924), BLARINGHEM (1919, 1920, 1922), WINGE (1925), CORRENS 
(1928), and MARSDEN-JONES (1930). However, as these investigators 
make no mention in the reports of their experiments of the occurrence 


Fig. 1. The two white-green parent plants in the middle. (Photo 1930.) 


of white-green plants I shall not enter upon these works in this 
connection. 

In the spring and early summer the white-green plants above- 
mentioned exhibited a weaker vegetative development than the other, 
normally green plants derived from the same F, plant. In comparison 
with the latter the white-green plants were almost dwarfish in appear- 
ance. In the centre of Fig. 1 are shown the two white-green plants 
(with parchment bags) surrounded by the normally green plants. 

The flowers of the white-green plants were smaller than those of 
other individuals of the same F, generation. The calyxes were pale 
green in colour with faintly brown streaks, the petals white-yellow, 





GEUM URBANUM L. X RIVALE L. 





faintly streaked with red. The number of pistils was reduced. The 
stamina were fully developed with good pollen. 

The two white-green plants were cultivated and a number of the 
seeds produced were sown in the autumn of 1929. I endeavoured to 
winter the plants obtained indoors but unfortunately they all died back 
except one. In the spring of 1930 this plant put out a few leaves which 
were not white-green, but entirely green in colour. In the early part 
of the summer, however, this plant also perished. The remaining seeds 





Fig. 2. White-green plant belonging to the Fs generation. (Photo 1932.) 


from the white-green plants were sown in the spring of 1930, one of 
which yielded 16 plants and the other 4. These plants were planted 
in the open, but not in a sheltered spot, in the autumn of 1930. During 
the following winter some of them died but the others survived and in 
1931 they showed a development in accordance with that of the mother 
plants. In the beginning of the spring white-green leaves were developed 
and later on yellow-green leaves, which gradually assumed a green 
colour. Then later on in the summer the plants developed leaves that 
very nearly corresponded to the normally green leaves. This course of 
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development has during all the years been characteristic of the two 
white-green parent plants as well as all other plants derived from them 
which were bred out in the open in an unsheltered spot (Figs. 2 and 3). 

The formation of chlorophyll may vary in accordance with the 
varying content of certain nutritive substances, especially N, present in 
the soil (BAUR 1925). As the white-green and yellow-green leaves on 
these plants have been obtained on specimens planted in 4 different 
spots in the experimental gardens, whereas all other Geum hybrids in 














Fig. 3. White-green plant belonging to the Fs generation. (Photo 1932.) 


these gardens have always developed normally green leaves, it can 
hardly be assumed that the nutritive conditions of the soil in just these 
four spots should be such as to favour the development of this unique 
type of leaf. However, in order to find out whether these conditions 
have really any influence one of the white-green parent plants (1929, 
No. 16) was moved in the autumn of 1930 to another spot in the experi- 
mental garden. Simultaneously the soil of the new planting site was 
supplied with a good quantity of N together with other nutritive sub- 
stances, and this was repeated several times later. In spite of the 
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CROSS I. 





Survey of Crosses I and II and Cultivation of the White-green 
Parent Plants. 


CROSS II. 


1929 No. 11 (white-green). 
Cultivation 1929. 
After sowing 1930: 16 spec. 


» wintering 1930—31: 11 spec. 


1931— 32: 6 » 


» » 


Cultivation 1930. 

After sowing 1931: 3 spec. 
» wintering 1931—32: 0 spec. 
Cultivation 1931, 

After sowing 1932: 36 spec. 
Cultivation 1932. 

Seed not sown. 


G. urbanum L. 9° X G. rivale L. 3 
| 


Cultivation 


Cultivation 


11 16 white-green 
a -@ -@ ae 


| 
| Cultivation 


Fr, ~@ Neca 
white-green white- 
| (died out in green 

1929) | 


F, 
1929 No. 16 (white-green). 
Cultivation 1929. 

After sowing 1929: 12 spec. 

All perished in 1929—30. 

After sowing 1930: 4 spec. 

wintering 1930—31: 4 spec. 
» 1931—32: 2 » 
Cultivation 1930. 

After sowing 1931: 7 spec. 

» wintering 1831—32: 5 spec. 
1931. 

This year the plant (after transplanting in 
the autumn of 1930) was not in flower. 
Cultivation 1932. 

Seed not sown. 


additional supply this plant, both in 1931 and 1932, developed at first 
white-green leaves and then yellow-green leaves, which gradually 
turned green. 

At the same time as the removal of the white-green plant some 
normally green. Geum hybrids were planted in the spot where it had 
grown, but no nutritive substance was added to the soil. Nor has any 
nutritive substance been supplied afterwards. In spite of this none 
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of these plants have in the spring and summer of 1931 and 1932 devel- 
oped anything but normally green leaves. 

It was therefore proved 1) that the nutritive conditions of the soil 
at the original spot were not such that they caused the development of 
the white-green and yellow-green leaves. It was also shown 2) that an 
ample supply of N, along with other nutritive substances, did not 
prevent the development of the unique leaves in the white-green parent 
plant, 1929, No. 16. 

When a greater number of plants have been obtained I shall com- 
plete the experiments made by means of serial tests, giving special 
attention to the effect that different percentages of K and N may have 
on the development of yellow-green — green leaves. 

On the strength of the experiments already carried out I consider 
it to be established that a deficiency in nutritive substances in the soil 
is not the cause of the development of the white-green and yellow-green 
leaves. 

In the following pages I shall call attention more particularly to 
the more pronounced character of white-green leaves. 

As the white-green leaves in these plants appeared only in the 
spring there should be particularly two external factors that might be 
thought to come into operation: — the scant supply of light and the cold 
during the winter time. 

A deficient supply of light is not, in my opinion, the cause of the 
development of the white-green leaves. In the spring of 1928, after 
wintering in a sheltered spot during the preceding winter months, the 
parent plants developed leaves that were not white-green, and this in 
spite of the scanty supply of light during the winter months of 1927—28. 

On the other hand, cold seems to me to play a decisive réle in the 
development of the white-green leaves. The altered appearance, which 
the white-green plants present, as compared with the parent plant, 1926, 
No. 8, is especially apparent in the spring, their appearance being then 
very often quite sickly (frost-bitten). (See Fig. 3.) The altered 
character distinguishing the white-green plants from the parent plant 
seems to me to consist of, inter alia, a greater susceptibility to cold. 
Geum urbanum and rivale can stand very severe cold. This is also the 
‘ase with the hybrids I obtained in my crossing experiments. The 
parent plant (1926, No. 8), from which the white-green plants were 
derived, has been bred in an unsheltered place in the open where the 
temperature has fallen during a few winters far below freezing point, 
but the plant did not suffer any damage. In spring only normally green, 
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not frost-bitten, leaves have been evolved. The white-green plants, on 
the contrary, show evident signs of having been injured by severe cold. 
In the beginning of the winter of 1931—32 the weather was unusually 
mild. Two plants, which in 1931 had had white-green leaves, began also 
to develop a few leaves. that had been commenced in the preceding 
autumn. These were then still quite green and undamaged. But later 
in the season a severe cold set in, and both these plants then developed 
white-green leaves in the same manner as other plants of this class. 
This seems to me to point plainly to the fact that the development of 
white-green leaves is due to the effect of severe cold. 

It is of course conceivable that the development of the white-green 
leaves can be caused by several external factors and that therefore the 
effect of cold is only one of them. With regard to two of these external 
factors — deficiency of nutrition and insufficient supply of light — 
which might be thought to play a part, it has been shown in the foregoing 
that they cannot be the cause of the development of white-green leaves. 
It is of course possible that white-green leaves can be obtained under 
certain experimental conditions. But such conditions do not play any 
part in the development of the free growing plants discussed here. It 
thus appears to me fairly certain that the fundamental cause of the 
occurrence of white-green leaves in these plants is the effect of severe 
cold. The case is thus closely related to that shown by MOLISCH (1901) 
in Brassica. 

An interesting point to find out seems to me to be the degree of 
cold effect required for the development of white-green leaves. After 
wintering in 1927—28 the white-green parent plants did not develop any 
white-green leaves when planted out in a sheltered spot. Still, many 
times during that winter the temperature in this spot fell a few degrees 
below freezing-point. Hence, the influence of rather severe cold is 
necessary before white-green leaves will develop. In my future in- 
vestigations I shall endeavour to obtain fuller information on this point 
and also try to ascertain whether there is any hereditary variation 
present in the cultures obtained. Unfortunately, the very small number 
of plants of these cultures obtained in the preceding years, and the 
disastrous rate of mortality among them (see survey on p. 85) have 
made it impossible for me so far to undertake any tests in this respect. 
But this year (1932) I have obtained some 30 plants and now the exi- 
stence of this unique form should be assured. I shall therefore try to 
carry out a number of tests on the influence of cold during the winter 
of 1932—33. In addition to these tests I shall by means of breeding 
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and crossing experiments try to obtain fuller information with regard 
to the white-green plants. 

Breeding Experiments. — On cultivating the white-green plants only 
a small number of specimens was obtained in the first years. Seeds 
were obtained by cultivation in 1931, which after being sown in 1932 
yielded a generation of 36 specimens. These breeding experiments were 
continued in 1932 but unfortunately only a very few seeds were 
obtained. The experiments will however be continued. By these ex- 
periments I wish to find out whether any other forms can be obtained 
in addition to those which develop white-green leaves under the in- 
fluence of severe cold. 

In 1931 I made a new cultivation on the parent plant (1926, No. 8) 
from which the white-green plants had been derived. From seeds sown 
in 1932 a small number of plants were obtained. which were planted 
in the open for the cold tests. Cultivations of the same plant were also 
carried out in 1932 and a considerable number of seeds was obtained. 
These seeds will be sown in 1933. In these investigations I shall try to 
ascertain if the white-green plants are regularly obtained by breeding 
and if so in what proportions they occur. 

Further, in 1932 cultivations were carried out on all the F, plants 
obtained in 1927 from the F, plant, 1926, No. 8. If the F, plant 1926, 
No. 8, is heterozygous with respect to one or more of the genes which 
give rise to or influence the formation of the green leaf-colour then the 
F, generation obtained must consist partly of heterozygous individuals 
that segregate on cultivation. 

Crossing Experiments. — In addition to the breeding experiments 
mentioned above it seems to me that important results with regard to 
the gene relations of the white-green plants might be achieved by 
crossing experiments. In the first place attention must be given to back- 
crossing of the white-green parent plants with the mother plant (1926, 
No. 8). Such a cross was carried out in 1931 and by sowing in 1932 
I have obtained about 40 plants, which have been planted in the open 
for cold tests. In certain polymeric segregations certain numbers can 
be obtained by back-crossing (ROSEN, 1916 b) which nearly correspond 
to 1:1. Owing to the numerous occurrence of polymeric genes in Geum 
hybrids I think consideration should be given to this condition and 
further control investigations should eventually be performed. 

To derive further information concerning the origin of the white- 
green plants it would be interesting to study the results of crosses 
between the white-green plants and the original parent species, urbanum 
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and rivale. Unfortunately the parent plants of my 1911 cross urbanum 
X rivale are no longer available. If the gene characters affected in this 
connection are homogeneous, or nearly homogeneous, then crosses with 
other specimens of the parent species must also yield valuable results. 
Such crosses were carried out by me in 1931. From the seeds planted 
in 1932 a number of plants were obtained and these have been planted 
in the open for cold tests. 

If the white-green and yellow-green plants were procured by a 
simple segregation (for instance, 63:1) of urbanum X rivale then 
theoretically they should occur relatively often. In the investigations 
on urbanum X rivale, which have been made in later years by a 
number of investigators (see p. 82), no mention has been made of such 
a form. In my own cultures this form was only observed in the repeated 
crossing I performed in 1923. There is, it is true, one form in nature 
analogous in certain respects, G. pallidum MEYER. This has been the 
object of tests by DAHLGREN (1924). This form, however, is distinctly 
separated from the white-green and yellow-green form obtained in my 
experiments. 

The reason why the white-green plants have not appeared until 
now may of course be that the plants did not form any white-green 
leaves when bred in places where the temperature in winter was not 
more than a few degrees below zero, whereas when bred in places where 
the cold was severe they died (see survey, p. 85). 

Having regard to the rare occurrence of these forms it might be 
observed that they are possibly mutation forms. In view of the pre- 
liminary stage of my investigations on these plants it is too early for 
me to express any opinion on this point. By the aid of the experiments 
already commenced I hope to be able to show whether a simple segrega- 
tion is present. If this is not the case it remains to be discovered whether 
it is a question of mutation or complicated segregation. I hope to be 
able to recur to these problems in a future paper. 


SUMMARY. 


By crossing two F; plants of Geum urbanum L. X rivale L. a few 
plants were obtained in the new F, generation which exhibited white- 
green leaves in the spring. My investigations seem to indicate that these 
new forms possess a greater sensitivity to cold than the mother plant, 
and that the formation of the white-green leaves is therefore due to the 
effect of severe cold. By means of cold tests and by breeding and 
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crossing experiments I shall try to obtain fuller information on this point 
and also on the origin of these divergent forms. 
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GIBT ES EINE GESCHLECHTSUMWAND- 
LUNG ALS FOLGE EINER SPEZIES- 
KREUZUNG? 


von HARRY FEDERLEY 


HELSINGFORS, FINLAND 





()° das Zusammenbringen zweier artfremder Chromosomensatze 
eine Geschlechtsumwandlung bei dem Bastard hervorrufen kann, 
ist noch eine offene Frage. 

Die entomologischen Handbiicher und Zeitschriften enthalten zwar 
Angaben iiber eine grosse Anzahl von Speziesbastarden, die nur in einem 
Geschlecht — in der Regel in dem homogametischen — bekannt sind. 
Wie ich in zwei Untersuchungen (FEDERLEY, 1929 und 1932) gezeigt 
habe, kann die Ursache dessen, dass das eine Geschlecht fehlt, jedoch 
eine subletale Kombination der artfremden Geschlechtschromosomen 
sein. Die Individuen des fehlenden Geschlechts fangen ihre Entwick- 
lung normal an, sterben jedoch infolge der disharmonischen Wirkung 
der Geschlechtschromosomen friiher oder spiter ab. Hier ist also keine 
Rede von einer Umwandlung des einen Geschlechts in das andere, es 
handelt sich vielmehr um eine Elimination des einen Geschlechts, also 
um ein Selektionsphinomen. Sehr schén kommt dies zum Ausdruck 
bei einer grossen Anzahl von Sphingidenbastarden, bei denen das Ab- 
sterben des heterogametischen Geschlechts, d. h. der Weibchen, exakt 
nachgewiesen werden kann. Die weiblichen Individuen entwickeln sich 
meistens bis zum Puppenstadium, sind aber nicht imstande die Meta- 
morphose zu vollenden, sondern sterben nach zwei- bis dreijihriger 
Puppenruhe. 

Bei dem Bastard Metopsilus porcellus L. X Chaerocampa elpenor L.., 
der eine véllig normale Konjugation der artfremden Chromosomen auf- 
weist und demzufolge auch eine unbeschrankte Fertilitat besitzt, war es 
méglich den exakten Beweis fiir die Richtigkeit der Auffassung zu 
bringen, dass es tatsiichlich die Kombination des elpenor-Y-Chromo- 
soms mit dem porcellus-X-Chromosom ist, die die Metamorphose ver- 
hindert. Auch bei vielen anderen Sphingidenbastarden war es méglich 
das Absterben der weiblichen Puppen auf die Wirkung einer subletalen 
Geschlechtschromosomenkombination zuriickzufiihren. Eine exakte 
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Analyse wie in dem Falle porcellus X elpenor war hier jedoch nicht 
méglich, weil die Konjugation der Chromosomen eine mehr oder weniger 
mangelhafte ist und die Analyse demzufolge sehr kompliziert oder fast 
unmoglich wird. 

In der Kreuzung zwischen einem Pygaera anachorela F. Weibchen 
und einem P. curtula L. Mannchen kann man das Geschlecht der Raupen 
schon am Ende des ersten Stadiums erkennen. Dies hangt offenbar mit 
gewissen in dem X-Chromosom von anachoreta lokalisierten Genen zu- 
sammen. Diese rufen eine kraftige schwarze Pigmentierung der Raupen 
hervor. Da das Bastardweibchen der genannten Kreuzung kein X- 
Chromosom von anachoreta, sondern ein solches von curtula erhalt, so 
wird die Raupe hell wie die curtula-Raupe, wogegen die Mannchenraupe, 
die ein X-Chromosom von anachoreta besitzt, dieser Art ahnlich wird. 
Infolge der Verschiedenheit der Raupengeschlechter wird es méglich die 
verschiedene Sterblichkeit der Raupen mannlichen und weiblichen Ge- 
schlechts festzustellen. Es stellt sich dabei heraus, dass wihrend sich 
die Mannchenraupen fast ausnahmslos in kurzer Zeit zu Imagines ver- 
wandeln, die Weibchenraupen dagegen in den allermeisten Zuchten alle, 
oder fast alle, zu Grunde gehen. Nur in ganz wenigen Zuchten ist es mir 
gelungen weibliche Puppen und Imagines zu erhalten. (Vgl. FEDERLEY, 
1922). 

Nach unver6ffentlichten Untersuchungen des Verf:s verhalten sich 
die Raupen der Kreuzung P. anachoreta F. X P. pigra HUFN. ganz ahn- 
lich, was ja von vornherein zu erwarten war. Auch hier ist es méglich 
das Geschlecht der Raupen schon bei der ersten Hiutung zu bestimmen. 
Es ist mir bis jetzt nicht gelungen eine einzige Weibchenraupe zur Ver- 
puppung zu bringen, wogegen die Mannchenraupen alle gut metamor- 
phosieren. 

Bei den beiden oben besprochenen Pygaera-Bastarden Aussert sich 
also die subletale Wirkung der durch die Kreuzung zusammengebrach- 
ten artfremden Geschlechtschromosomen im heterogametischen Ge- 
schlecht schon im Raupenstadium und eliminiert die Weibchen. 

Wenn das Auftreten eines Bastards in nur einem Geschlecht auf 
die Wirkung einer subletalen Chromosomenkombination zuriickzu- 
fiihren ist, so muss es natiirlich méglich sein, das Absterben etwa der 
Halfte der Puppen, Raupen oder Eier festzustellen, wie Verf. es bei den 
Bastardpuppen verschiedener Sphingidenkreuzungen und den Raupen 
zweier Pygaera-Bastarde getan hat. Wenn dagegen eine Geschlechts- 
umwandlung tatsachlich stattfindet, und keine subletale Kombination 
vorhanden ist, so miisste man 100 % Individuen von dem einen Ge- 
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schlecht erhalten. Es miisste also méglich sein durch strenge Kontrolle 
der Entwicklung jedes mit artfremdem Sperma befruchteten Eies fest- 
zustellen, ob das eine Geschlecht eliminiert wird oder ob es sich in das 
andere umwandelt. 

Schon im Sommer 1928 habe ich einen solchen Versuch angestellt, 
der zwar ein positives Resultat ergab, der jedoch nicht zu dem von mir 
geplanten Abschluss gebracht werden konnte. Infolge des sehr kalten 
und regnerischen Sommers starben die meisten Bastarde schon als 
Raupen, und die wenigen erhaltenen Puppen gingen wihrend des dar- 
auf folgenden Winters auch zu Grunde. Die von mir beabsichtigten 
Riickkreuzungen der Bastarde mit den Elternarten konnten also nicht 
zur Ausfiihrung kommen, und da es mir kaum méglich sein wird 
dieselben in den nachsten Jahren durchzufiihren, teile ich hier die im 
Jahre 1928 gewonnenen Resultate mit. Sie scheinen mir auch in ihrer 
unvollstandigen Form, Interesse beanspruchen zu kénnen. 


Die Versuche wurden mit dem Bastard Smerinthus populi L. X 
Sm. ocellata L. ausgefiihrt. Dass die Wahl gerade auf diesen Bastard 
fiel, erklart sich dadurch, dass er erstens zu einem der am haufigsten 
geziichteten Mischlinge gehért und deshalb leicht durch Ziichter zu 
erwerben ist, und dass er zweitens fast nur im mannlichen Geschlecht 
bekannt ist. Es werden in der Literatur als grésste Seltenheit auch 
einige Weibchen und eine Anzahl sogenannte Gynandromorphe ange- 
fiihrt, die wohl allem Anschein nach richtiger als Intersexe bezeichnet 
werden sollten. 

Durch Herrn Kurt JOHN in Altenburg erhielt ich 35 von einem 
populi-Weibchen abgelegte Eier, die von ocellata-Spermien befruchtet 
waren. Die aus diesen Eiern ausschliipfenden Raupen erwiesen sich 
auch als Bastardraupen. In allen 35 Eiern entwickelten sich Raupen 
und 33 schliipften auch normal aus, die 2 tibrigen mussten ausgeschalt 
werden, starben jedoch nach kurzer Zeit. Leider war die Sterblichkeit 
der Raupen eine ungeheuer grosse, sodass ich schliesslich nur 5 Puppen 
erhielt, alle Mannchen. 

Mit Ausnahme der 8 zuerst gestorbenen Raupen, die so jung waren, 
dass ihr Geschlecht durch eine makroskopische Untersuchung nicht 
hatte erkannt werden k6énnen, wurden alle sterbenden oder toten 
Raupen seziert und das Geschlecht sicher festgestellt. Von den 8 jung 
gestorbenen und fixierten Raupen wurden Schnittserien angefertigt, wo- 
durch auch ihr Geschlecht bestimmt werden konnte. Unter diesen 
befanden sich die beiden ausgeschalten und kurz darauf gestorbenen 
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Raupen. Von diesen erwies sich das eine als ein Mannchen mit deut- 
lichen, paarigen Hoden. Das andere war degegen so unentwickelt und 
besass so undifferenzierte Gonaden, dass eine véllig exakte Bestimmung 
nicht méglich war. Hierzu trug auch bei, dass die Lage der Gonaden 
im K6rper keine normale war. Die Gonaden waren jedoch so hoden- 
ahnlich, dass es mir sehr wahrscheinlich vorkommt, dass es sich auch 
hier um ein Mannchen handelt — vielleicht um ein Intersex. Alle die 
sezierten Raupen, 21 an der Zahl, waren ganz zweifellos Mannchen. 
Bei 18 waren die Hoden schon zusammengewachsen, und nur bei den 
3 jiingsten, die sich im dritten Raupenstadium befanden, waren die 
Hoden noch paarig. 

Es war also méglich gewesen festzustellen, dass die 35 Bastardeier 
alle Raupen ergaben, von denen 34 von mannlichen Geschlecht waren; 
eine Raupe war wahrend der Zucht verloren gegangen. Wie soll diese 
Tatsache erklirt werden? 

Dass der Zufall mir nur minnlich determinierte Eier, dagegen kein 
einziges weiblich determiniertes in die Hinde gespielt hatte, muss als 
ganzlich ausgeschlossen angesehen werden. Nicht nur ist die Anzahl 
35 zu gross, dazu kommt noch, dass ich schon im Jahre 1914 eine gleich 
grosse Zucht desselben Bastards hatte. Auch diese ergab lauter Mann- 
chen. Leider kann ich hier keine exakte Zahlen angeben, da ich damals 
mein Interesse in erster Linie auf die Konjugation der artfremden 
Chromosomen in den Hoden der Bastardraupen gerichtet hatte. Es 
geht aber aus meinen Notizen hervor, dass alle Raupen, deren Gonaden 
fixiert wurden, von mannlichem Geschlecht waren, und dass alle Puppen 
und Imagines auch diesem Geschlecht angehérten. Auch die Angaben 
in der entomologischen Literatur sprechen, wie gesagt, dafiir, dass alle 
Eier mit ganz seltenen Ausnahmen lauter Mannchen ergeben. Die Aus- 
nahmen sind entweder Weibchen oder Intersexe. 

Weiter kénnte man sich einreden, dass die mannlich determinierten 
Eier zuerst, die weiblichen dagegen spater — oder umgekehrt — ab- 
gelegt wiirden, und dass der Zufall es so gefiigt hatte, dass ich eine 
weibliche Serie erhalten hatte. Es gibt jedoch keine Angaben, die fir 
eine solche Vermutung sprechen wiirden, eher ist das entgegengesetzte 
der Fall. Ich méchte hier nur an die bekannten Untersuchungen von 
SEILER erinnern. Nach diesen entscheidet der Zufall, ob das unpaarige 
X-Chromosom der Psychiden im Eikern zuriickbleibt oder in den Pol- 
kern ausgestossen wird. Hohe Temperatur und hohes Alter der Eier 
scheinen das Zuriickbleiben des X-Chromosoms im Eikern zu_be- 
giinstigen und also einen erhéhten Prozentsatz von Mannchen hervor- 
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zurufen. Man kénnte sich also héchstens denken, dass die Bastardierung 
einen ahnlichen Einfluss ausiiben wiirde, aber fiir eine solche Auf- 
fassung haben wir keine Stiitze in den direkten Beobachtungen. Das 
vereinzelte Auftreten von Intersexen spricht im Gegenteil fiir die An- 
sicht, dass hier tatsichlich eine Umwandlung des Geschlechts vorliegt. 

Ich komme also zu dem Schluss, dass die Bastardierung hier eine 
Umwandlung aller Weibchen in Mannchen veranlasst hat. Das bedeutet, 
dass alle populi-Eier, sowohl diejenigen mit dem X,-Chromosom als die 
mit dem Y,-Chromosom, von einem ocellata-Spermatozoon mit einem 
X,-Chromosom befruchtet, Mannchen ergeben. Mit anderen Worten: 
das ocellata-X,-Chromosom ist in seiner Wirkung soviel starker als das 
populi-X,-Chromosom, dass es die Wirkung des Y)-Chromosoms des 
populi-Eies total paralysiert oder, um in der GOLDSCHMIDTschen Sprache 
zu reden, iiber dieses epistatisch ist. Wenn diese Annahme richtig ist, 
so miissten unsere Bastardmannchen von zwei verschiedenen Typen 
sein, X,X, und Xo¥p. Durch Riickkreuzungen dieser Mannchentypen 
mit den reinen Weibchen der beiden Elternarten miisste es also még- 
lich sein diese Annahme zu beweisen. Dies war, wie gesagt, auch meine 
Absicht, obgleich es mir klar war, dass eine solche Verifizierung auf 
sehr grosse Schwierigkeiten stossen wiirde. Es ist nimlich der Fall, 
dass die Bastardpuppen die Mannchen schon im Spatsommer ergeben, 
wenn Weibchen der reinen Arten nicht mehr aufzutreiben sind. Was 
jedoch noch gréssere Schwierigkeiten bietet, ist die Unregelmissigkeit 
der Konjugation in den Bastardspermatozyten. Die Affinitaét zwischen 
den populi- und den ocellata-Chromosomen ist nicht nur eine sehr 
geringe, sie ist dazu noch in den verschiedenen Zellen sehr ungleich. 
(Vgl. FEDERLEY, 1914). Demzufolge erhalten die Spermien des Bastards 
einen sehr verschiedenartigen Chromosomensatz, und da wir bis jetzt 
keine MOéglichkeit haben die Geschlechtschromosomen von den Auto- 
somen zu unterscheiden, so k6nnen wir deshalb auch nicht entscheiden, 
ob das Xy-Chromosom mit dem X,- und dem Y,-Chromosom konjugiert 
hat, oder ob dies nicht der Fall war. Es ist also nicht ausgeschlossen, 
dass neben den Spermientypen X,, X, und Y, auch solche vom Typus 
X,X, und X,Y, vorkommen. Dass diese Méglichkeit bei der hoch- 
gradigen Sterilitat sowohl der Gameten als der Zygoten eine Analyse sehr 
erschwert, braucht nicht betont zu werden. 

Es wire selbstverstandlich von grésstem Interesse auch das Zahlen- 
verhaltnis der Geschlechter in der reziproken Kreuzung kennen zu ler- 
nen. Leider ist dies kaum méglich, da nur ganz wenige Imagines dieses 
Bastards bekannt sind. Es gelang mir mehrere Kopulae ocellata 9 X 
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populi zu erzielen, und die befruchteten Weibchen legten zahlreiche 
Eier ab, die jedoch keine Raupen ergaben. Die Entwicklung der Eier 
eines solchen Weibchens wurde von mir genau beobachtet. Es handelte 
sich um ein Gelege mit 121 Eiern. Die Entwicklung der Eier war eine 
ganz gleichmassige, und in allen entwickelten sich die Raupen so weit, 
dass man die Ozellen am Kopf und die Hakchen der Abdominalfiisse 
deutlich durch die durchsichtige Eischale sehen konnte, aber keine 
einzige Raupe verliess das Ei. In der Literatur findet man auch 4hn- 
liche Angaben, die im gliicklichsten Fall berichten, dass vereinzelte 
Raupen Kraft hatten das Ei zu verlassen, jedoch kurz nachher zu 
Grunde gingen. Offenbar muss das ocellata-Eiplasma in irgendwelcher 
Hinsicht eine nicht giinstige Umwelt fiir die Entwicklung der Bastard- 
raupe bilden, denn die Chromosomen der Mannchenraupen sind in den 
reziproken Kreuzungen v6llig gleich. An den Genen kann es also nicht 
liegen. Indessen erwahnt STANDFuUsS (1896), dass er einige Imagines 
erhalten hat und dass diese sowohl Mannchen als Weibchen waren. Ein 
solches Resultat wire auch theoretisch zu erwarten. Denn wenn in der 
Kreuzung populi 2 X ocellata SG nur Mannchen entstehen, so muss das 
X,-Chromosom so stark sein, dass es die Wirkung des schwachen Y)- 
Chromosoms vollstandig unterdriickt. Das Y,-Chromosom muss selbst- 
verstandlich das X,-Chromosom in Starke tibertreffen und demzufolge 
auch tiber das schwache X,-Chromosom epistatisch sein. Also waren 
in der Kreuzung ocellata 9 X populi S50 % Weibchen, ja sogar Uber- 
weibchen zu erwarten. 

Leider scheint es, als ob wir uns auf die Angaben von STANDFUSS 
in seinem Handbuch (1896) nicht verlassen kénnten. Dort gibt er nim- 
lich an, dass die Kreuzung populi 9 X ocellata G nur selten Weibchen 
ergibt, die stets steril sind, und unter den Hybriden, die mannliche und 
weibliche Individuen in den normalen Verhaltniszahlen aufweisen, fiihrt 
er den reziproken Bastard ocellataQ X populic’ an. Zwar fiigt er 
hinzu, dass die Weibchen nur ausnahmsweise normal ausgebildete Eier 
besitzen. Aber in einem Sonderabdruck aus den Verhandlungen des 
siebenten internationalen zoologischen Kongresses (1909) finden wir 
Angaben, die den Alteren vollstandig widersprechen. Hier wird unter 
den Kreuzungen, die lauter Mannchen ergeben, als erste die Kombina- 
tion ocellata 9 X populi GO angegeben. Der reziproke Bastard wird wie 
friiher zu einer Gruppe von Hybriden gezogen, von denen nur wenige 
weibliche Imagines bekannt sind. Welche von den Angaben sind nun 
richtig? Es scheint, als ob die spateren besser mit Angaben anderer 
Entomologen in Einklang zu bringen waren. 
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Infolge der grossen Schwierigkeit Raupen aus der Kreuzung 
ocellata Q X populi C? zu erhalten, scheint es kaum méglich die Ge- 
schlechtsverhaltnisse dieses 4usserst seltenen Bastards aufzuklaren. Es 
gibt dagegen eine andere MOglichkeit, die Starke der Geschlechtschro- 
mosomen von populi und ocellata zu bestimmen. Die beiden Arten 
haben ein sehr grosses Verbreitungsgebiet und sind in den verschiedenen 
Teilen desselben von verschiedenen Formen vertreten. Ausserdem kom- 
men in Nordamerika noch nahe verwandte Arten von ocellata vor, die 
sich leicht mit dieser kreuzen lassen. So ist eine Riesenform von populi 
unter dem Namen austauti STAUD. aus Nordwestafrika beschrieben wor- 
den, und aus derselben Gegend ist auch eine Riesenform von ocellata 
als var. atlanticus AUST. bekannt. In Ostasien ist ocellata wieder durch 
eine grosse Varietit planus WALK. vertreten. Kreuzungen zwischen 
diesen verschiedenen Formen sind schon von den Entomologen vielfach 
ausgefiihrt worden, und man findet auch hier und da Angaben iiber die 
Zahlenverhialtnisse der Geschlechter. Ich gebe hier einige Zahlen haupt- 
sichlich nach DANNENBERG wieder. 


e Co 

ocellata X populi nur 0d 

» Xx v. austauti » > 

» xX Calasymbolus astylus » > 
v. atlanticus X v. austauti Weibchen sehr selten 
populi X ocellata 2% 2° 
austauti < ocellata 7% » 
populi X atlanticus 10% » 
austauti X atlanticus 11% » 


Vergleichen wir die verschiedenen Kreuzungsresultate der obigen 
Reihe untereinander, so scheinen sie dafiir zu sprechen, dass das Y- 
Chromosom von austauti eine kraftigere Wirkung als dasjenige von 
populi hat und weiter, dass die Wirkung des X-Chromosoms von atlanti- 
cus schwiacher als diejenige des populi-X-Chromosoms ist. Demnach 
miisste die Kreuzung austauti 9 X atlanticus G, in dem das kriftigere 
Y-Chromosom von austauti mit dem schwiachere X-Chromosom von 
atlanticus verbunden wird, den gréssten Prozentsatz Weibchen liefern. 
Dies ist auch der Fall. Aber es muss andererseits zugegeben werden, 
dass viele von den Entomologen angefiihrte Riickkreuzungen und Kom- 
binationen verschiedener Art nicht das erwartete Resuitat ergaben. Die 
Versuche sind jedoch nicht mit besonderer Beriicksichtigung der Zahlen- 
verhaltnisse der Geschlechter vorgenommen worden. Die Angaben 
Hereditas XVIII. 7 
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stiitzen sich meistens nur auf die Zahl der erhaltenen Imagines, wogegen 
das Geschlecht der abgestorbenen Puppen und Raupen nicht bestimmt 
worden ist. Es ware sicher eine dankbare Aufgabe fiir einen Genetiker 
diallele Kreuzungen unter den verschiedenen Formen von populi und 
ocellata sowie unter denjenigen der amerikanischen, mit ocellata ver- 
wandten Arten auszufiihren und das Zahlenverhaltnis der Geschlechter 
sowie das Auftreten von Intersexen in den verschiedenen Kombinationen 
exakt festzustellen. Leider sind die klimatischen Verhaltnisse im Norden | 
fiir eine solche Untersuchung wenig geeignet, und man miisste von vorn- 
herein mit so grossen Verlusten rechnen, dass die Aufgabe wenig ver- 
lockend erscheint. In Siideuropa ware sie dagegen sicher ausfiihrbar. 


Der oben geschilderte Fall, in dem eine Geschlechtsumwandlung als 
Folge einer Spezieskreuzung stattfindet, diirfte kaum der einzige sein. 
Aus eigener Erfahrung kenne ich einen anderen Lepidopterenbastard, 
bei dem ich geneigt ware eine 4hnliche Umwandlung der Bastardweib- 
chen in Mannchen anzunehmen. Es ist der Bastard Dicranura erminea 
Esp. 9 X D. vinula L.c. Diesen habe ich zweimal geziichtet und in 
beiden Zuchten lauter Mannchen erhalten. Die Zuchten liegen zwar 
weit zuriick in der Zeit und wurden fiir andere Zwecke vorgenommen, 
aber die eingehenden Notizen iiber die Zuchten enthalten nichts iiber 
ein zahlreiches Absterben der Raupen oder ein Uberliegen und nicht 
Ausschliipfen der Puppen. 

Von der Natur der in der entomologischen Literatur erwahnten 
Kreuzungen, die lauter Mannchen ergeben (nur wenige Falle sind be- 
kannt, in denen alle Bastarde Weibchen sind), kann man sich kaum 
eine Vorstellung machen. In sehr vielen Kreuzungen handelt es sich 
vermutlich um ein friihzeitiges Absterben des weiblichen Geschlechtes 
infolge einer nicht lebensfahigen Kombination der Geschlechtschromo- 
somen. Aber eine Geschlechtsumwandlung ist durchaus nicht ausge- 
schlossen. Hier kann nur eine genaue Priifung in casu ein sicheres Urteil 
erlauben. 

Unter den Vogelbastarden gibt es auffallend viele, die sich ahnlich 
wie diejenigen der Schmetterlinge verhalten, d. h. sie sind nur in dem 
homogametischen Geschlecht bekannt. Bekanntlich ist auch bei den 
Vogeln das weibliche Geschlecht das heterogametische, und es liegt nahe 
hier analoge Verhaltnisse mit denen bei den Lepidopteren voraus- 
zusetzen. 

Bei den Amphibien, bei denen umgekehrt das mannliche Geschlecht 
das heterogametische ist, treten gewisse Bastarde nur in dem weiblichen 
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Geschlecht auf. Also ist auch hier das heterogametische Geschlecht das 
fiir die Kreuzung empfindlichere. So hat neuerdings KATE PARISER 
(1932) den Bastard Triton vulgaris Q X Tr. cristatus (J in bezug auf das 
Zahlenverhaltnis der Geschlechter untersucht und gefunden, dass auf 
131 QQ nur ein einziges Mannchen kam. Hier deutet alles auf eine 
Umwandlung des heterogametischen Mannchens in ein homogameti- 
sches Weibchen. 

Nach GOLDSCHMIDTs Untersuchungen an Lymantria dispar konnten 
m. E. Falle von Geschlechtsumwandlung auch bei Speziesbastarden 
vorausgesehen werden. Denn wenn die Starke der Geschlechtsgene 
schon bei verschiedenen Rassen derselben Art so ungleich ist, wie 
GOLDSCHMIDTs Kreuzungsversuche beweisen, so schien der Schluss be- 
rechtigt, dass sie auch bei den Arten einer Sippe verschieden sein sollten. 
In seiner letzten zusammenfassenden Arbeit (1931) stellt sich GOLD- 
SCHMIDT zwar sehr skeptisch zu der Annahme einer Geschlechtsum- 
wandlung als Folge einer Spezieskreuzung und meint, »dass_ bisher 
weder durch HARRISON noch sonst diploide Intersexualitat nach Spezies- 
kreuzungen von Lepidopteren bewiesen ist», und er warnt weiter: »der 
Schluss auf Geschlechtsumwandlung sollte also nur mit grosser Vorsicht 
gezogen werden». Darin hat GOLDSCHMIDT unzweifelhaft recht. In 
dem Fall populi Q X ocellatac scheint mir jedoch die Skepsis_un- 
berechtigt, denn alle Tatsachen sprechen hier deutlich und klar fiir eine 
Umwandlung der Bastardweibchen in Mannchen, ausnahmsweise in 
Intersexe. 


ZUSAMMENFASSUNG. 


34 Eier aus der Kreuzung Smerinthus populi L. 9 X Sm. ocellata 
L. CO ergaben 34 Raupen, deren Geschlecht exakt festgestellt wurde und 
sich bei allen als mannlich erwies. Hieraus wird der Schluss gezogen, 
dass das ocellata-X-Chromosom iiber das populi-Y-Chromosom epi- 
statisch ist und eine Umwandlung der genetischen Weibchen des Typus 
XoYp in Mannchen hevorruft. Die Vermutung wird weiter ausge- 
sprochen, dass bei anderen Lepidopterenbastarden, die nur in einem 
Geschlecht bekannt sind, ein ahnlicher Prozess stattfindet. Das Auf- 
treten eines Bastards in nur einem Geschlecht kann jedoch auch auf 
Elimination des anderen Geschlechts infolge subletaler Chromosomen- 
kombinationen bei diesem beruhen. 
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CYTOLOGICAL STUDIES IN ALLIUM, III 
ALLIUM CARINATUM AND ALLIUM OLERACEUM 
By ALBERT LEVAN 


BOTANICAL INSTITUTE, LUND, SWEDEN 





f b= two species, Allium carinatum and A. oleraceum, are counted 
among Allia Macrospatha, which are characterized by having long- 
tipped spathes. They are so closely related to each other that they are so- 
metimes classified together as a »Gesamtart» (ASCHERSON and GRABNER, 
1905). When describing them as species LINN2us (Species plantarum, 
1753) made the difference between them subject to the different charac- 
ters of the leaves: A. oleraceum should have »caule teretifolio» and 
A, carinatum »caule planifolio». A few years before that HALLER 
(1749) had also distinguished the two forms by leaf characters, one 
being designated as »foliis teretiis» and the other as »foliis carinatis». 
The latter erroneous description reappears in LINN2US’ name, Allium 
carinatum,. Still, the characters of the leaves were found to be good 
in the main but it was yet considered more natural to define the limits 
of species by the length of the filaments, as was done, among others, 
by KunTH (1843) and REGEL (1875). A. oleraceum was characterized 
by »filamentis perigonium subequantibus» and A. carinatum by »fila- 
mentis perigonium paullo-duplo superantibus». There are several other 
distinctive characters present, but they are more uncertain, as for in- 
stance, the darker bulb scales of A. carinatum, its lower growth, greater 
wealth of flowers, which are frequently larger than those of A: olera- 
ceum, etc. The cytological results offer another distinguishing character: 
A. carinatum is a triploid (2n = 24) while A. oleraceum is a tetraploid 
(2n = 32) (LEVAN, 1931). Both species are in nature entirely seed- 
sterile. 

The geographical distribution of the two species partly coincides. 
A, oleraceum has the greater range of distribution: Europe and Siberia. 
The continuous range of distribution of A. carinatum is Central Europe. 
In a few isolated localities it goes as far up as North Germany, Denmark 
and the Province of Scania in South Sweden. 

Partly for the purpose of contributing to the knowledge of another 
morphological character in A. oleraceum and A. carinatum and partly 
to obtain some information with regard to the relation of the two species 
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to each other and to closely related species I have in the present work 
made a study of their cytology. 


1. MATERIAL AND METHODS. 


Both species, A. carinatum and A. oleraceum, have been examined 
cytologically on material from spontaneous localities. In 1929 a tuft 
of A. carinatum was planted in the Botanical Gardens at Lund from 


OMEN TY 
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Fig. 1. Somatic chromosomes in root tips of a, b: Allium carinatum; c, d: Allium 
oleraceum. — X 1800. 


Helgonabacken, Lund, and in the same year bulbils collected in the 
well-known locality at Tuna, Lund, were sown. Further, I have in 
cultivation material of A. carinatum procured from the Botanical Gar- 
dens at Copenhagen, Berlin-Dahlem and Bonn. The A. oleraceum 
material has been procured, partly from a natural locality in Orgryte, 
Gothenburg, and partly from the Botanical Gardens at Bremen and 
Groningen. In the Botanical Gardens at Lund there are also two types 
studied by me, one with greenish flowers, the other with brownish red. 
In this paper these two types will be referred to as A. oleraceum virens 
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and roseum respectively. A root-tip embedding of A. oleraceum made 
by Mr. HANs BursTROM, which was kindly handed over to me, showed 
chromosome conditions consistent with the other types examined. 


e222? 


sof dug) 


Fig. 2. Meiotic chromosome configurations in Allium carinatum, a—e: bivalents; 
j—ii: trivalents. — X 1800. 


The methods employed are the same as those already described by 
me in detail (LEVAN, 1932), viz. root-tip and flower-bud fixations in 
NAVASHIN and pollen in BOUIN-ALLEN. All preparations were stained 
according to NEWTON’s gentian violet method. 

















104 ALBERT LEVAN 





2. SOMATIC CHROMOSOMES. 


Fig. 1 shows the somatic chromosomes of the two species in root- 
tips, Fig. 4 in the pollen grains. As usual in Allium, the shape of the 
chromosome is two-limbed, both limbs being somewhat equal in length. 
Chromosomes with satellites, so characteristic of many species of 
Allium, could not be detected. As such chromosomes can as a rule be 
easily seen, especially in the first pollen division, the forms of A. carina- 
tum and oleraceum studied by me are quite certainly devoid of satellites. 
A secondary achromatic zone frequently occurs in one or two chromo- 
somes of A. oleraceum virens. This is situated subterminally, as seen 
in Fig. 1c. 

The size of the chromosomes, as well as their shape, are about 
equal in each idiogram and in the two species. No characteristic chro- 
mosomes can therefore be distinguished, as is possible in other species 
of Allium. The possible differences present are slight and continuous. 
Compared with other species of Allium the chromosomes in A. carinatum 
and A. oleraceum are of normal size; considerably larger than those in 
A. Schoenoprasum and A. zebdanense and somewhat smaller than those 
in A. cernuum. Sometimes variations occur in the size of the insertion 
constriction. As a rule this constriction is rather slight, but in certain 
pollen fixations it is so marked that one has the impression of a frag- 
mentation (Fig. 4c). 


3. MEIOSIS. 


In A. carinatum and A. oleraceum meiosis is characterized by the 
entire or partial pairing of the chromosomes into multivalents. In 
Allium carinatum trivalents, bivalents and univalents were observed and 
in A. oleraceum also quadrivalents. The occurrence of these different 
types varies somewhat in the different pollen mother cells. In A. carina- 
tum such configurations were noted as 8,5 74; 1, 13 61) 2 213 Sm Ln 4, 
etc. In A. oleraceum the analysis of entire chromosome plates was 
rendered more difficult owing to the great number of the chromosomes. 
The highest number of quadrivalents that could be shown for certain 
was 5, but this is probably too low. The number most frequently 
present is 3—4,,. The chromosome plate separately drawn in Fig. 3a 
gives the formula 3,, 8,, 4,;, but it is not typical with respect to the large 
number of univalents, but has been chosen for reproduction because 
all the elements were easily discernible. 
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The number of the univalents during the first metaphase has been 
counted in some of the celles: 





Number of univalents 0 1 2 3 4 Total 
Allium carinatum ........ 6 10 4 5 1 24 
Allium oleraceum ........ 19 9 3 2 1 34 

Total 58 


As seen from the above the number of pollen mother cells without 
any univalents is greater in the tetraploid than in the triploid, owing 
to the odd chromosomes in the latter. In shape the univalents resemble 
the somatic chromosomes but are more contracted. The median in- 
sertion constriction is most often visible. Their behaviour in meiosis is 
characteristic: In early metaphase they are situated outside the chro- 
mosome plate, but then move in towards the equator, where they divide 
longitudinally after the paired chromosomes have already reached the 
poles. The two halves then proceed, one to either pole. It thus happens 
frequently that they reach the poles too late and therefore remain in the 
plasma as micronuclei or lumps of atrophying chromatin. Such uni- 
valents are common during interkinesis, especially in A. carinatum. 

The bivalents in both A. carinatum and A. oleraceum are of the 
usual, frequently described, ring type (Figs. 2a—d, 3 b—/f). The ring 
bivalents may be without any cross arms but one or two such arms are 
very often found. These cross arms are in general rather short and are 
only seldom formed as lateral rings. At any rate the intermediate ring 
is always of a dominating size. There also occur rod-shaped gemini 
(Figs. 2 e, 3g), but they are rather rare. The shape of the gemini must 
depend on the median position of the insertion constriction in all the 
chromosomes. This is seen best in comparison with such a species as 
Allium Schoenoprasum, which has somatically 2 sub-terminally con- 
stricted chromosomes. These are regularly developed in meiosis into 
rod-shaped gemini with or without cross arms. 

The trivalenis, which are the commonest configuration in Allium 
carinatum, occur in varying formations, according to the number of 
points at which the three chromosomes are associated with one another. 
The most usual formation is the »chain of three» (Figs. 2 /—bb, 3 h—i). 
In this chain the chromosomes may all be in line (Fig. 2h), or they 
may have a more or less zigzag formation (Fig. 2k). A rather typical 
trivalent in A. carinatum is a chain in which the middle chromosome is 
bent to form aV (Fig. 2 q—bb), a type not so seldom found also in 
A. oleraceum (Fig. 3h, i). At anaphase the middle chromosome of this 
trivalent always passes to one pole while the other two move to the 
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opposite pole. Another common form, although not so frequent as the 
one just mentioned, in both A. carinatum and oleraceum is Datura’s 


» 





QRb Ux: 


Fig. 3. Meiotic chromosome configurations in Allium oleraceum, a: the chromosomes 
of one pollen mother cell separately drawn; b—g: bivalents; h—k: trivalents; |—cc: 
quadrivalents. — X 1800. 

»ring and rod» (Primula’s »frying-pan», DARK, 1931). It resembles a 
common ring bivalent with a third chromosome at one side (Figs. 
2 cc—ff,3j). The first two chromosomes pass at anaphase to opposite 
poles while the odd chromosome is either distributed at random between 
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the poles or undergoes longitudinal division. Three rods associated in 
one point are also found now and again (Figs. 2 gg—ii, 3k). A type 
of trivalent never observed in either of these two species is the »triple 
are». It occurs, however, in other Allium species, for instance, in tri- 
ploid A. nutans and A. Schoenoprasum. 








Fig. 4. Chromosomes in the first postmeiotic division of a—c: Allium carinatum; 
d: Allium oleraceum. In a: 11, in b: 12, in e: 13, and in d: 17 chromosomes are 
present. — Microphotos. — X about 1100. 


The quadrivalents in Allium oleraceum are of varying configuration. 
The type most easily observed and the one that occurs most commonly 
is the »chain of four» (Fig. 3/—s). The chain is generally bent at one 
or two places and the position of the these bends in relation to the 
equatorial plane determines the fate of the chromosomes at the anaphase 
distribution. Another related common quadrivalent is the ring of four 
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(Fig. 3t, x). Other types met with regularly but not so frequently as 
the above-mentioned are the following: chain of three with a chro- 
mosome at the point of association of two of them (3 y), bivalent-like 
ring with two chromosomes in line at one of the points of association 
of the ring (3 u, aa), bivalent-like ring with the two chromosomes at 
one of the points of association of the ring (3 w), the same type but with 
one chromosome on either side (3 v, z). The following types were only 





Fig. 5. Allium oleraceum, microphoto of the pollen. Three giant pollen grains half 
. spherical in form are visible. — X 200. 


observed once: 8-shaped quadrivalent (3 bb) and the triple are with a 
rod-shaped chromosome attached to one of the points of association 
(3 cc). Of all the possible quadrivalent forms with terminal attachment 
there are only two missing: four rods associated at one point and the 
quadruple arc. 

The chiasmas in the first metaphase are either interstitial (for 
example, 2i, q; 3, w) or entirely terminalised (2m, v; 3i, r). This 
latter type is characteristic of both A. oleraceum and A. carinatum as 
compared with other multivalent forming Allia: the terminalisation is 
very common. Cross arms and small side rings occur in bivalents, 
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trivalents and quadrivalents, but very often the metaphase association 
is terminal. This gives the microscopical picture a very characteristic 
appearance, the terminally associated chains of 3 or 4 chromosomes are 
a leading feature through all the metaphase plates. The quadrivalent 
chains in particular occupy very much space, and often project towards 
both poles far beyond the more concentrated bivalent cluster. 


4. THE CHROMOSOME CONDITIONS IN THE POLLEN 
GRAINS. 


a) The Chromosome Number. — The chromosome numbers of the 
pollen grains can be easily determined in the metaphase and anaphase 
of the first pollen division. Table 1 gives the chromosome numbers 


TABLE 1. Chromosome number in the pollen of A. carinatum. 








: ime | | | | To 
| aga | 8 | 9 | 10; 11 12 | 13 | 14 | 15 | 16 Total | M 
|Slide no. | | | | | 
| 





| 4 ;}—| 1] 6/ 6| 7| 9; 2) 1 32 | 11,8 
| 2 | 4 2/3] 6]; 9| 2/—j;-/— 3 | ia 
| 3 } 1) 5] 7) 7) 0) 6) 5 3) 1) 4 | Is 
| 4 |} 1/ 5] 5] 8] 12] 3} 3 i); —| 38 11,3 
5 ;}—| 4] 7] 6/13) 4] 4) 2] 14] 41 | 11,8 | 
| 6 cout Wa ie ok el ed ok cl Cae el 16 | 11,1 | 
7 | 1 S| @1mi7!| 3] 3} —|— 31. | 114 





Total | 4 | 21 | 37 | 46 | 63 | 28/18 | 7| 2| 226 | 11,55 | 


4 


Nos. 1—7 in the Table refer to different slides. Nos. 4 and 5 have been counted 
on aceto carmin stained slides, the others in embedded gentian violet stained slides. 
Nos. 1—3 are from the Tuna locality, 4—5 from Helgonabacken, and 6—7 from Bonn. 


found in 226 pollen grains of A. carinatum. The pollen grains contain 
all chromosome numbers between 8 and 16. The most frequently 
occurring number is 12, while the numbers most rarely met with are 
16 and 8 (Fig. 4a—c). The chromosome elimination observed in 
meiosis brings about a displacement to the left of the average chro- 
mosome number in the pollen: The pollen types with the numbers 11, 
10, 9 and 8 respectively are more abundantly represented than the types 
having the numbers 13, 14, 15 and 16. This skewness varies a little 
from fixation to fixation. It is probable that those circumstances which 
cause it are influenced by external factors. In other triploid Allia, for 
instance, A. Schoenoprasum, the univalent frequency in meiosis varies 





110 ALBERT LEVAN 





considerably in the same plant at different times of fixation. Still, it 
is not impossible that there may be genetical differences in this respect. 
The behaviour of different forms of triploid A. nutans seems to point 
in such a direction. 

Owing to the occurrence of multivalents and univalents in meiosis 
not all pollen grains of A. oleraceum have 16 chromosomes, proximate 
numbers occurring also. A few counts have been made and these are 
given in Table 2. From this table it will be seen that the chromosome 
elimination in the investigated samples has been so intense that in all, 
except No. 5, the chromosome class most frequently represented is 15. 


TABLE 2. Chromosome number in the pollen of A. oleraceum. 








| 


15 


| 
16 17 Total | M 
| 





16 14,9 

8 15,3 
17 15,1 
19 15,8 


78 15,2 











| | 18 | 14, 
| 
| 











Nos. 1, 2, 4 and 5 are fixations of A. oleraceum from the Botanical Gardens at 
Lund. Nos. 1 and 2 are of v. roseum, Nos. 4 and 5 of v. virens, while No. 3 is from 
the Botanical Gardens, Bremen. 


b) Giant Pollen Grains. — Pollen grains having twice the usual 
number of chromosomes have been observed in both A. carinatum and 
A. oleraceum. In the latter species I was able to observe that the pro- 
duction of giant pollen is quite certainly in this case modifiable. Quite 
different frequencies of giant pollen could often be observed in the same 
plant. In 1930 the frequency of the giant pollen was studied in the 
A, oleraceum virens growing in the Botanical Gardens at Lund. In 25 
fixations made on five different occasions in the course of 14 days the 
frequency of the giant pollen was that given in Table 3. 

As appears the results vary quite considerably: in 10 slides not a 
single giant grain could be discovered; in 6 slides the frequency of the 
giant grains was low while in the others it was higher, up to about 50 
per cent giant grains. As in all probability the material examined con- 
stitutes one clone the occurring variations are to be referred to environ- 
mental changes. It is a well-known fact that such changes can con- 
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tribute to the rise of giant pollen; changes in temperature and weather, 
which are the main points in this case, have often shown themselves 


TABLE 3. The giant pollen frequency in 25 slides of A. oleraceum. 
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capable of producing giant pollen. In 1931 and 1932 only a few pollen 
tests were made on this form of A. oleraceum, in which no diploid 


grains were observed. 


TABLE 4. Pollen length of Allium carinatum and A. oleraceum. 








Origin | 32 83 34 95 36 87 38 30 40 41 42 43.44.45 46 47 48 49 M 
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Giant pollen occur also in Allium carinatum, but only a few solitary 
examples were seen. The chromosome numbers 22 and 24 were observed. 
c) Size of Pollen. — It has previously been shown in other Allium 
species that the size of the pollen cells increases with increasing numbers 
of chromosomes. The increase in the length of the pollen observed from 
diploid to tetraploid species was from about 29 to 35 (LEVAN I. c.). 
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Now pollen measurements were made in A. carinatum and A. oleraceum, 
the results of which are given in Table 4. From this it will be seen 
that there is a slight difference between the size of the pollen in 
A. carinatum and A. oleraceum. Excluding No. 5, which cannot be 
compared with the others owing to somewhat younger pollen, the mean 
length of the pollen diameter of Allium carinatum is 39,4 and of Allium 
oleraceum 41,5, thus an increase from triploid to tetraploid. 


5. CONCLUSIONS AND DISCUSSION. 


A few facts suggested by the above seem to be worthy of atten- 
tion: — The two species A. carinatum and A. oleraceum are morpho- 
logically closely related to each other, one being triploid and the other 
tetraploid with the basic number 8, their somatic chromosomes are 
similar in appearance, the formation of multivalents in meiosis is 
common, these multivalents being in both species characteristically 
similar in appearance, the production of giant pollen is common, the 
pollen grains in the tetraploid are probably somewhat larger than in 
the tetraploid. All these facts together indicate that A. carinatum and 
A. oleraceum are links in the same polyploid series. 

The diploid origin of such a polyploid series must be sought for 
among morphologically related forms. It is quite obvious that before 
the chromosome addition has been performed experimentally and 
A. carinatum has been produced from a diploid type, and then from its 
progeny A. oleraceum, all theoretical speculations on this subject must, 
broadly speaking, be simply conjectures. There is, however, really a 
species complex that is taxonomically so closely related to the species 
under discussion that even a conjecture may be justified. I refer to the 
A, paniculatum complex, which comprises the species A. panicula- 
tum L., flavum L., and pulchellum Don. The last two are often combined 
into one species (REGEL 1875). All three are treated by ASCHERSON and 
GRAEBNER as a »Gesamtart». They are separated from A. oleraceum and 
A. carinatum owing to the absence of bulbils in the umbella. The 
agreement between species from the two groups is, however, so close 
that taxonomists have thought of classifying forms from one group as 
varieties of forms from the other. Thus, for instance, KARSTEN (1895) 
states that A. pulchellum is perhaps only a variety of A. carinatum. The 
paniculatum species and carinatum—oleraceum differ in common 
from other Allia Macrospatha in their unequally long pedicels. 

The forms in the Allium paniculatum group examined hitherto are 
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all diploid, 2n = 16 (MODILEwSKI, 1928; LEVAN, 1931). As will be 
described elsewhere, the size and the shape of the chromosomes in 
A. flavum, pulchellum and paniculatum and the form of the bivalents 
agree with those in A. carinatum and A. oleraceum. Thus, from a 
chromosome morphological point of view there is nothing to prevent our 
conception of there being a connection between the paniculatum and 
oleraceum spheres. 

But there is other evidence in support of this theory. In the species 
of the A. paniculatum group there occur morphological differences 
similar to those in carinatum—oleraceum. Thus, A. flavum and 
A, pulchellum, like A. carinatum, have filamenta perigonium paullo- 
duplo superantia, while A. paniculatum, in the same manner as A. olera- 
ceum, has filamenta perigonio breviora vel id subequaniia. 

The variation in the colour of the flowers in both groups agrees to 
a certain extent. A. paniculatum varies with respect to the colour of 
the perianth from the typical brownish oleraceum roseum colour to the 
light greenish brown oleraceum virens colour. A. pulchellum has a clear 
reddish violet colour, like that of typical A. carinatum. 

Striking racial differences with respect to the size of the flowers 
are found in both A. paniculatum and A. carinatum. Thus, A. pani- 
culatum v. parviflorum BovE differs in having small flowers, and so do 
A, carinatum v. parviflorum BECK and v. montenegrinum BECK. 

In some of these cases it may perhaps be a question of gene 
differences, indicating that certain chromosomes reappear in both 
groups of species. 

Genetic variation, which certainly occurs in both A. carinatum and 
A, oleraceum, need not argue against their common origin. It is true 
that sexual reproduction very seldom occurs in these species and there- 
fore a great part of the distribution must be composed of clones, but 
even in a clone somatic gene mutations should be seen in the exterior 
if they meet with heterozygous genes. Further, the origin of the triploid 
A, carinatum may have occurred more than once from different di- 
ploid forms. 

Another fact that should finally be touched upon is that these two 
polyploid species are furnished with bulbils, while the closely related 
diploid forms are entirely devoid of them. This is a fact in the plant 
kingdom not so seldom called attention to, that a transition to an 
apomictic mode of propagation occurs with an increase in the number 
of chromosomes. This has been emphasized with regard to one species 
of Allium by MESSERI (1931, 1932). Her A. roseum var. bulbilliferum 
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was hexaploid, whereas normal A. roseum was diploid. Caution must, 
however, be exercised in advancing theories of causality in this field. 
Many diploid plants propagate only by bulbils (A. scorodoprasum, 
A. cepa proliferum), then again the same individual can propagate 
itself by means of both seed and bulbils (A. nutans). The faculty of 
developing bulbils must be regarded as a quality that preserves those 
types which would otherwise, on account of triploid sterility for in- 
stance, be doomed to extinction. 


~I 


~ 


10. 


11. 


Botanical Institute, Lund, December 1932. 
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A PRELIMINARY INBREEDING EXPERI- 
MENT IN RED FESCUE (FESTUCA RUBRA) 


BY GUNNAR NILSSON-LEISSNER 
SVALGOF 





scale was started at the Swedish Seed Association, Sval6éf. In order 
to get a preliminary survey of the genetical conditions for and the 
prospects of successful breeding in the pasture grasses a series of ex- 
periments was started. As material for one of these experiments were 
used. seedlings of red fescue (Festuca rubra) from different localities 
in Scandinavia. Each plot contained two cuttings from the respective 
mother plant, 21 seedlings from panicles isolated by means of perga- 
myne paper bags, i. e. from self pollinations, and 21 seedlings from non- 
isolated panicles, i. e. from open pollinations. The mother plants had 
in 1928 been grown as clones side by side at Svaléf. In the case of 
open pollination there had thus been good opportunities for cross ferti- 
lization between the different clones. 

The seedlings and cuttings were planted in the field in the end of 
September and the beginning of October 1928, the distances between 
the plants being 50 X 30 cms. In the following year the plants were 
rather small and only very few of them produced any panicles. No 
exact measurements were taken that year. The plants being well 
developed in 1930 they were that year studied individually and special 
attention was given to a comparison between the plants from selfing 
and from open pollination. As most of the red fescue types in the 
experiment were more or less creeping it was difficult to use the weights 
of the plants as a measurement of the plant vigour. For the same 
reason the width of the grass tufts could not be used either. The 
number of surviving plants, number of seed setting plants, height of 
plant and seed production by open pollination and in isolations were 
therefore chosen as characters suitable for an estimation of the degree 
of plant vigour. In all plants producing any panicles at all four panicles, 
if possible, were isolated with pergamyne paper bags and seeds were 
harvested from these panicles as well as from the non-isolated ones. 
In 1931 all seeds from isolations were sown in cold frames. Owing to 
lack of space in the fields these progenies could not be transplanted 


[* the summer of 1928 pasture plant breeding on a rather extensive 








TABLE 1. Different methods for measuring of the inbreeding effect. 
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before the middle of the summer 1932. After such a long time in the 
rather crowded cold frames many of the progenies had succumbed or 
at least suffered much from the severe competition. Only progenies 
containing 5 or more surviving plants were transplanted into the field 
and the respective number of progenies beyond this standard was then 
used as a further measurement of the vigour of the individual strains. 
In table 1 are given figures for all characters mentioned. 


Method of testing the strains. 
P. 10 cuttings of mother plant. 


Pe ill Teas 
selfing open pollination 
I,. 21 plants. F,. 21 plants. 
| 
selfing selfing 





I,. 21 single plant progenies J, of F, plants. 21 single 
plant progenies. 


The percentages of surviving plants do not show any marked 
differences between progenies originating from selfing and from open 
pollination. In some cases the highest figures are shown by the former 
category, in other cases by the latter. The mean difference for all 14 
strains is not significant: 4,2-- 4,0 % in favour of open pollination. 
Conditions are about the same with regard to the percentages of seed 
setting plants calculated upon the number of surviving plants. Here 
the mean difference is 4,7-- 3,7 %. The column for seed weight per 
seed setting plant from open pollination of inbred plants and of plants 
from open pollination shows in every single case a much higher seed 
production for the jatter kind of plants; the mean difference is 5,72 ++ 0,89 
grams. Also the next column — percentage of plants giving 10 or 
more seeds in isolations — points in the same direction: the produc- 
tion of the plants from open pollination is higher than that of the plants 
from selfing. To this rule there are only two exceptions (Nos. 140 and 
144) and the mean difference is 22,154 %. The next column — 
percentage of progenies in the cold frame with more than 5 surviving 
plants — further sustains the superiority of the plants from open 
pollination, in this case judged by their inbred offspring. The mean 
percentage difference is 43,3 +9,7 %. 

In the cases described last the comparison between progenies from 
selfing and from open pollination seems to give a good measure of the 
loss of vigour by inbreeding of naturally cross fertilizing plants. It 
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may, however, be imagined that the influence of the isolation bags 
upon the seeds, which have ripened inside them, might be extended 
also to the plants developing, out of these seeds, causing them to be 
weaker than plants from seeds ripening under natural conditions. 
Against this argument, which cannot be summarily dismissed, the 
method of testing last described may be emphasized. Here we have 
in both cases compared progenies from isolated seeds, and it can hardly 
be presumed that the isolation of the seeds of the preceding generation 
can have reacted to such a degree also upon the following generation. 

The mean height of plant as measured on the 14th of May 1930 
obviously shows that plants from open pollinations are on the average 
taller than those from selfings (mean difference 9,63 +- 1,95 cms.). There 
is only one exception to this rule (No. 121) and the difference is in this 
case insignificant. A rather interesting feature is that all strains show- 
ing a significant difference were collected either in northern Scan- 
dinavia (No. 2 Vassijaure, Lappland, and Nos. 140—144 Norway), or, 
in one case (No. 127), on the island Oland off the S. E. coast of Sweden, 
known for its peculiar »alvar» flora. This flora type is especially 
characterized by its opulence of low, prostrate types of different plant 
species and No. 127 is also such a low type, just as are, to a rather high 
degree, the 5 Norwegian types and especially the north Swedish one 
(No. 2) collected at 68'/, degrees of latitude and 500 meters above the 
sea level. 

Considering the conditions under which the open pollination had 
taken place in 1928 it is possible to find an explanation why even the 
6 strains mentioned seem to lose more in height after selfing than the 
rest of the strains. As already mentioned, the mother plants that year 
were grown as clones side by side in the field and thus good oppor- 
tunities were afforded for intercrossing between the different clones. 
Seeds produced in clones of the common tall type (Nos. 3, 98, 103, 118, 
120, 121, and 136) at open pollination must thus to a certain degree be 
the result of fertilizations with pollen grains from the low types (Nos. 2, 
127 and 140—144). On the other hand, seeds produced in clones of 
the last mentioned types at open pollination must also to a certain 
extent be the result of fertilizations with pollen grains from the tall 
types. The result will then be that open pollination in the former case 
will be the cause of progenies inheriting some of the low growth habit 
from certain father plants and in the latter case progenies inheriting 
some of the tall growth habit from certain other father plants. It is 
obvious that in this case the tall growth habit is a dominant character. 
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ig. 1. Strain No. 140. a) to the left 2 cuttings from the mother plant; to the right 
plants from selfing; b) plants from open pollination. 
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Therefore, in the strains originating from tall mother plants the height 
difference between plants from selfing and from open pollination 
should be smaller than the same difference in strains originating from 
low mother plants. The mean differences are 3,95 +: 0,92 and 16,05 +: 1,72 
cms., respectively. Thus, there is, on the whole, in both categories still 
a significant difference in height between plants from selfing and from 
open pollination. But whereas in the »tall types» no mean difference 
within a single strain is statistically significant, in the »low types» they 
are all of them significant. 

If the mean heights of »the plants from selfing» in the different 
strains are compared it will be seen that those in strains Nos. 2, 127, 
140, 141, and 144 are rather low, whereas Nos. 142 and 143, with a 
mean height of 27,37 and 26,00, respectively, could just as well, judged 
from these figures, be reckoned among the tall types. The mother clones 
of 1928 were, however, described as low types and the tallness of the 
inbred plants probably depends upon local conditions in the field. 
Further, the mean heights of »the plants from open pollination» in 
these two strains growing close to the corresponding »selfing» plants 
are in both cases significantly greater than those of the latter. Mean 
differences: 20,13 -: 3,47 and 9,24 -t 3,47. 

In inbreeding experiments with grasses, as well as with other cross 
fertilizing plants, it is a common method to compare the inbred strains 
with the corresponding progenies from open pollination of the same 
mother plants [see e. g. L. E. Kirk (1927), lucerne, red clover; 
R. TORSSELL (1930), lucerne; O. WALLE (1931 a and b), red fescue and 
timothy; H. Wirre (1919) timothy]. Judging from this little pre- 
liminary experiment it seems as if we ought to be very careful in draw- 
ing conclusions from such comparisons, for the results will to a very 
high degree depend upon the mixture of pollen grains working at the 
open pollination and also upon the factorial similarity or dissimilarity 
of the mother plants and the pollen producing plants surrounding them. 
T. J. JENKIN (1927) had taken this fact in account when investigating 
self- and cross-fertilization in Lolium perenne. He therefore worked 
with controlled cross-pollinations and observes in his summary that 
»a comparison of the F, families with each other suggests that certain 
plants are far more valuable than others for use as parents when total 
productivity is mainly considered». It is quite clear that this must be 
the case as soon as we are working with more varying plant types. It 
has also been well-known for a long time and utilized by breeders of 
several other plants such as maize, root crops, etc. 
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I am now using another method for measuring the influence of 
inbreeding in red fescue and such plant species as can easily be 
propagated by means of cuttings. The principle is to keep the mother 
plants and the plants of the different /-generations living in a special 
storage field where no comparisons or measurements are.made. These 
are, however, carried out in fields where cuttings of the respective 
generations are planted in alternate rows, in such a way that the 
comparisons can always be made between adjacent plant rows. In this 
way I propose to avoid all disturbing influences from unknown father 
plants, etc., and thus I hope to be able to attack the inbreeding problems 
at close quarters. 


CONCLUSIONS. 


By comparing inbred strains with the corresponding progenies from 
open pollinations a marked loss of vigour within the former is indicated 
with respect to several different characters. Using plant height for this 
purpose it can, however, be stated that the result of the comparison 
depends to a great extent upon the type of plants used as mothers and 
their factorial similarity or dissimilarity to the surrounding pollen pro- 
ducing plants at open pollination. As a method, more suitable for in- 
breeding investigations in plants, which can be propagated by means of 
cuttings, it is recommended to compare clones of the different in- 
breeding generations and of the mother plants planted side by side. 
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Was the botanist, leaving behind him our native luxuriant vege- 
tation, goes up to the bleak deserts of Greenland, one of the 
great botanical surprises awaiting him is that of finding there Vaccinium 
uliginosum — not as an erect shrub more than */, m high in localities 
with abundant moisture in the soil, as it so commonly occurs in northern 
Europe. 

For, in the coldest regions of the earth, this indigenous, somewhat 
fastidious hygrophyte of ours has completely changed its habit, and at 
the same time chosen quite different external conditions under which to 
live. Thus, I hardly ventured to believe that it was really Vaccinium 
uliginosum which I found in 70° N. lat. on an expedition to East Green- 
land in 1924. When first going ashore there on a desolate rocky coast 
which even faced towards the open ice-covered Atlantic, I only expected 
to find very few individuals of the hardiest species. Great, then, was 
my astonishment to meet with Vaccinium uliginosum — not in one of 
the numerous depressions in the terrain, but precisely in the very driest 
places, constantly exposed to the bleak winds from the sea. 

In such exposed situations the natural supposition would be that 
a bird might »accidentally» have dropped a single seed. But even this 
explanation did not cover the facts, for there were not only solitary 
individuals but already the first excursion showed that the species was 
among the most numerous even in the most exposed localities, where 
it shared the life conditions of the hardiest of the arctic species, such as 
Cassiope tetragona and Empetrum hermaphroditum. Our Vaccinium 
unmistakably demonstrates its natural right as an inhabitant of the dry 
frigid desert by being among the first species luxuriant enough to form 
a continuous carpet of vegetation in situations where, for instance, the 
otherwise very hardy Empetrum only occurs in few small and barren 
individuals fighting a hopeless fight against the cold. Here Vaccinium 
may be seen spreading sideways in luxuriant well-being. Moreover, it 
is far from being sterile, but even bears such quantities of berries that 
these are one of the chief foods at Scoresby Sound in the autumn, not 
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only of ptarmigan and other birds, but also of foxes. Even the great 
bears are tempted by the succulent berries which occur around them 
in such numbers that it repays the trouble, even for a bear, to gather 
them. And the characteristic blue colour of the excrements of most of 
the larger animals shows how well the plant thrives in an environment 
which one would have thought would be entirely contrary to its nature, 
and where, at any rate, the name »uliginosum» is quite misplaced. 

In its habit the arctic Vaccinium uliginosum (Fig. 1 a) is chiefly 
reminiscent of a species like Salix herbacea. Its short shoots are most 
frequently only a few (1—10) cm. long and are procumbent so that it 
is a typical espalier plant. The stems are quite slender and the leaves 
very small (Fig. 2d), often much less than half the size of those of 
the Danish plant. But if the characters given in the systematic text- 
books are examined, a close agreement with the European forms of the 
species (f. genuina HERD.) will be found to exist. Hence, in spite of the 
great differences in habit, LANGE thought it sufficient to name the Green- 
landish dwarf form f. microphylla (= var. alpinum BIGEL.). 

It would seem a natural supposition that the small size of f. micro- 
phylla might be a direct consequence of the influence of the arctic 
climate. But in 1924 I became convinced that this is not the whole 
explanation, for, after having lived for several months in Greenland, 
surrounded every day by a vegetation whose dominant species was the 
arctic Vaccinium, I stranded on the north coast of Iceland (near 66° N.) 
where there is likewise a very severe arctic climate. But the V. uligino- 
sum which grew here was a vigorous erect form, evidently identical 
with the f. genuina occurring in Denmark. 

A comparison of the two forms from the same locality (Fig. 1) 
provides the most convincing testimony, however. And such observa- 
tions were made in 1932 by TYGE B@CHER who on the coast of East 
Greenland, in 667/,° N. lat., found both forms growing in copses of 
Salix glauca. The two forms proved to have stubbornly retained their 
peculiarities: one was small-leaved, slender, and procumbent, the other 
vigorous and erect — exactly as in Denmark. This is shown in the 
photographs in Fig. 1. From this, then, it may be inferred that the two 
forms are not local modifications. The habit of f. genuina has been 
but little influenced by the severe climate, and the size of its leaves 
(Fig. 2 D) is exactly as in Denmark, but differs greatly from that of the 
small leaves of f. microphylla from the same locality (Fig. 2d). 

Similar differences in size are found in the annual shoots (Figs. 2 A 
and 2a), in the flower (Figs. 2B and 25), and in most of the other 
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organs of the plants. It seems remarkable, however, that the pollen 
tetrads are about the same size, but those of the arctic form (Fig. 2 c) 
have much thicker walls than the Danish (Fig. 2 C). 

It is a well-known fact that arctic plants may differ from their 
most closely allied forms in milder climates in the number of chromo- 
somes. Accordingly, in 1925, I fixed flower buds of f. microphylla in 
West Greenland (in lat. 66° N.); and in 1932 TH. SORENSEN brought 




















Fig. 1. A: Vaccinium uliginosum f. genuina from East Greenland, 661/2° N. lat. 
n = 24. — a: V. uliginosum f. microphylla from East Greenland, 661/2° N. lat. 
n= ‘2. x 1/5, 


home successfully fixed buds from 73° N. lat. from the coast of East 
Greenland. For comparison I collected flower buds of f. genuina in 
the environs of Copenhagen. 

Reduction division takes place in Greenland in early spring (May— 
June), as soon as the snow has melted from round the winter buds in 
which the delicate flowers have hibernated. The reduction of f. genuina 
in Denmark takes place at the close of April and the beginning of May 
just before leafing. The tiny flower buds must be prepared from the 
winter bud and be well fixed in CARNOy’s liquid. 

Fig. 2 e shows that f. microphylla (from 73° N. lat.) has 12 chro- 
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mosomes. This number is typical of the majority of the species of 
Bicornes investigated, which group comprises a handsome 6-series 
(HAGERUP, 1928). 

Figs. 2 E and F show that f. genuina deviates in an interesting man- 








Fig. 2. Vaccinium uliginosum f. genuina (n = 24) denoted by capital letters; f. micro- 
phylla (n =: 12) denoted by small letters. A: 2 year old shoot. from Denmark (X */.); 
a: do. from West Greenland in 71° N. lat: X%/s. B: flower from Denmark (XX 5), 
b: do. from West Greenland in 71° (5). C: pollen tetrad from Denmark (X 360). 
c: do. from West Greenland in 71° (X 360). D and d: leaves of the same individuals 
as in Fig. 1, both from 661/2° in East Greenland (X %/,). E, e and F: heterotypic 
metaphase (X 1920). 
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ner from the arctic dwarf form, the pollen mother cells being relatively 
much larger and having double the number of chromosomes. In many 
heterotypic metaphases (Fig. 2 F) the chromosomes are paired; and f. 
genuina is evidently a tetraploid form within the species. 

The arctic dwarf form (f. microphylla) fructifies more abundantly 
than the Danish form. This is probably due to the fact that the flowers 
are more certain of being pollinated, since they are self-pollinating. This 
was already shown by WARMING (1908, pp. 48—49), whose observations 
I have repeated and can confirm. In the northern parts of Greenland 
insect life is so scarce that the existence of a plant would be threatened 
if it could be pollinated by insects only. But before the corolla opens, 
the anthers have already shed their pollen which falls directly round the 
stigma owing to the nodding position of the flowers. 

Self-pollination being established and cross pollination (by the 
wind) rare, it may easily happen that the various forms of the species 
remain mutually isolated »pure lines». Self-pollination is, therefore, 
probably one of the chief reasons for the polymorphy of the species, 
which has already been investigated by H. E. PETERSEN (1924 and 
1933). F. genuina, too, is highly polymorphous; hence investigations 
should be made to ascertain whether it is also self-pollinating. 

I investigated the possibility of apogamy on material from West 
Greenland (66° N. lat.). The stigmas were quite covered with pollen, 
developing abundant pollen tubes which, owing to a conspicuous brown 
colour, could easily be followed all the way down through the style, the 
channel of which was quite closed by numerous densely packed pollen 
tubes, readily recognised in the cavity of the ovary and right down to 
the micropyle. Though I did not discover the fusion-of the two nuclei, 
still the probability of apogamy seemed to me slight. 

The geographical distribution of the two forms is little known. 
The authors of the floras of the respective countries have not always 
been able to keep the forms distinct, inasmuch as the resemblance may 
be so great that the individual under observation cannot always be 
determined with certainty. But the average type of the two forms 
is easily recognised by its size. 

Thanks to the copious herbarium and extensive library in the 
Botanical Museum of the University of Copenhagen I have been able to 
follow the distribution of the two principal forms in its broad lines. 

In the Scandinavian Peninsula f. genuina is of common occurrence 
from north to south. In Denmark it is less abundant and becomes less 
and less frequent through Germany to Central Europe. Going eastward, 
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this form is found again in Central Asia and is continued across Japan 
to North America. Its northern limit is unknown, but it seems to lie 
slightly north of the arctic circle at about 70°. I have seen specimens 
from West Greenland (72*/,°), East Greenland (70°), Iceland (66°), and 
northern Norway (70°). 

F. microphylla is circumpolar. In the Herbarium in Copenhagen 
there are specimens from North America (68°—69°), Siberia (60°—71°), 
Novaja Semlja, and northern Norway. 

In Greenland it has been found on the west coast as far north as 
79°, on the east coast up to 76*/,° and from there it occurs abundantly 
right down to the extreme southerly point of Greenland (c. 59°), where 
we are probably near the southern limit of its main area of distribution. 
Further, it is known from the Shetland Islands and New Foundland in 
similar latitudes as South Greenland. And finally C. H. OSTENFELD 
found f. microphylla in an isolated locality in the Central European 
mountains, viz. in Ober-Engadin about 2400 m. above the level of 
the sea. 

In general it may be said, then, that the northern limit of the tetra- 
ploid form (f. genuina) lies slightly more to the north than the southern 
limit of the diploid form (f. microphylla). Only in those regions (round 
the polar circle) can these two forms be found together, the diploid form 
being of a more markedly arctic distribution than the tetraploid. 

It would be desirable if the authors of floristic text-books of the 
various countries would state with greater accuracy than I have here 
been able to do the distribution of the two forms. 

Thus Vaccinium uliginosum is a fresh example of the fact that 
with polyploidy there may follow a change in the ecological and plant- 
geographical value of the plant. 

Similar cases are already known in a few other plants. M. 
NAVASHIN (1929) investigated triploid Crepis in culture experiments and 
found (p. 394) that »>through change in the rate of development, a poly- 
ploid individual may acquire the ability of withstanding different 
climatic conditions. As a consequence it may penetrate into a new 
territory where it may become subject to a series of various influences, 
especially to crossing with other species and forms». 

It is of great interest that similar conditions have been found in 
Nature. This has been well described, especially in several of 
G. TURESSON’s works and by FERNANDES (1931), Some polyploid eco- 
types have been found in the warmest regions of the earth (HAGERUP, 
1932) — others again in the most frigid climates (HAGERUP, 1927 and 
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1928). The most remarkable polyploid ecotype found in Nature, how- 
ever, is the arctic hermaphrodite Empetrum (1927). 

Among the polyploids previously investigated it was the form with 
the greatest number of chromosomes which was most resistent in un- 
favourable climates. In this connection Vaccinium is especially of value 
as showing that this is not a universal rule, since in this case, as shown 
above, it is the arctic form which is diploid. 

Hence, as a general rule it holds good that polyploid forms may be 
ecologically changed so as to grow in other climates and formations 
where the diploid form will not thrive. 

It has often been shown, however, that polyploidy may arise by 
influence from various unfavourable external conditions. And since 
»Triploidy in Crepis may play a considerable, although indirect, part in 
formation of new species» (NAVASHIN, 1929, p. 394), the consequence 
will be that the environment may play a considerable part in the forma- 
tion of new species. 
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VON KRISTINE BONNEVIE 
OSLO, NORWEGEN 
(Material eingesammelt von Dr. H. CHR. SLOMANN f, bearbeitet v. d. Verf.) 





Ds vor einigen Jahren, am 13. Juni 1929, verstorbene Professor 
Dr. med. HERMAN CHRISTIAN SLOMANN, Kopenhagen, hatte vor 
seinem Tode ein sehr wertvolles Material von Fingerabdriicken einge- 
sammelt, unter anderem auch von 200 linkshandigen und, zum Ver- 
gleich mit denselben, von ebensovielen rechtshandigen Individuen dani- 
scher Nationalitét. Nach seiner eigenen Bestimmung ist mir dieses 
interessante Material zur endgiiltigen Bearbeitung von seiner Frau tiber- 
sandt worden, und ich méchte diese Gelegenheit benutzen um fiir die 
Uberlassung desselben meinen herzlichsten Dank auszusprechen. 

In der Literatur iiber die Asymmetrien des menschlichen Kérpers 
ist auch die Linkshandigkeit vielfach behandelt worden, vor allem die 
Frage nach einem ursachlichen Zusammenhang derselben mit anderen 
Anomalien, wie Epilepsie, Sprachst6rungen etc., sowie auch die Frage 
nach dem Ursprung der Linkshandigkeit und nach ihrer Erblichkeit. 

Ohne auf die ganze Literatur einzugehen sei hier nur erwihnt, dass 
iltere Forscher, wie STIER (1911), SCHWERZ (1914), JORDAN (1915), 
GANTER (1919) u. a., die Linkshandigkeit als vererbbar betrachtet haben, 
wahrend spiter sowohl SIEMENS (1924) als v. VERSCHUER (1929) auf 
Grundlage ihrer Zwillingsuntersuchungen diese Erblichkeit bestreiten. 
Linkshandigkeit tritt namlich bei sowohl ein- als zweieiigen Zwillingen 
betrachtlich haufiger als bei Einlingen auf, aber meistens nur beim einen 
Zwilling, was bei Eineiigkeit mit der Annahme einer Vererbung nicht 
iibereinstimmen wiirde. Die erwahnten Verfasser glauben in der 
Zwillingschwangerschaft selbst eine der Vorbedingungen fiir Linkshan- 
digkeit zu finden, wahrend die spezielle Ursache derselben noch nicht 
bekannt ist. Die von SPEMANN und FALKENBERG (1919) und von RuuD 
und SPEMANN (1922) experimentell erzeugten Zwillinge beweisen, dass 
durch entwicklungsmechanische Eingriffe sowohl Situs inversus als 
andere Stérungen normaler Symmetrieverhialtnisse hervorgerufen wer- 
den kénnen, was natiirlich auch zugunsten eines nichterblichen Ur- 
sachenkomplexes derselben spricht. 

Es scheint allgemeine Einigkeit dariiber zu bestehen, dass gewisse 
Sprachstérungen, besonders Stottern, relativ haufig mit Linkshandigkeit 
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zusammen auftreten, sowie auch dariiber dass eine gewisse Umkehr 
im normalen Verhiltnis zwischen der rechten und linken Hirnhalfte in 
ihrer Folge erscheint. Ein ursachlicher Zusammenhang mit Epi- 
lepsie und verschiedenen Degenerationserscheinungen (REDLICH 1907, 
GANTER 1919) wird dagegen von SIEMENS als unbewiesen abgelehnt. 

Um iiber die ersten Ursachen der Linkshandigkeit Klarheit zu 
gewinnen, werden, wie aus dieser kurzen Ubersicht hervorgeht, noch 
verschiedenartige weitere Untersuchungen notwendig sein, vor allem 
aber weitere und mehr in die Tiefe dringende Vergleiche mit anderen 
schon analysierten menschlichen oder tierischen Asymmetrien. 

Eine solche ist in den digitalen Papillarmustern der menschlichen 
Hinde zu erblicken. Es ist schon lange bekannt, dass die Statistik der 
Mustertypen auf linken Hinden andere Resultate gibt als auf den 
rechten, und zwar so, dass auf den Fingern der rechten Hande relativ 
mehr Wirbelmuster, auf denjenigen der linken dagegen mehr Schleifen- 
muster zu finden sind. Eine Leistenzihlung simtlicher Fingermuster 
gibt in gleicher Weise auf linken Hinden stets niedrigere quantitative 
Werte als auf rechten, was wieder (BONNEVIE 1929—1931) auf eine 
asymmetrische Verbreitung embryonaler Epidermispolster hinweist. 
Eine eventuelle Umkehr solcher Asymmetrien bei linkshandigen Indi- 
viduen wiirde daher die Linkshandigkeit in dieselbe Gruppe von em- 
bryonalen Geschehnissen einreihen wie die Asymmetrien der Papillar- 
muster. 

Fiir eine Lésung dieser Frage schien mir das von Dr. SLOMANN 
eingesammelte Material sehr geeignet. Die Fingerabdriicke der 200 
rechtshandigen und der 200 linkshaindigen Individuen’* sind daher 
analysiert worden, und zwar so, dass innerhalb jeder dieser Gruppen 
auch die Manner und Frauen gesondert behandelt worden sind. Die 
Resultate dieser Analyse sind in den Tabellen 1—3 dargestellt. 

Vor einer Diskussion derselben méchte ich doch erwihnen, dass 
die Papillarmuster einer Gruppe von 96 Linkshindigen schon friiher, 
von DOWNEY (1927) studiert worden sind, indem ihre Mustertypen 
analysiert und mit einer von mir (1923 und 1924) auf norwegischem 
Material gegriindeten Statistik verglichen worden sind. DOWNEY glaubt 
in den Prozentzahlen dieser Tabelle »sufficient evidence of shifts in 
relative percentages for the right and left hand» zu erblicken, um eine 
weitere Untersuchung eines grésseren Materials von Linkshaindigen 
zu berechtigen. Obwohl ich eine solche weitere Untersuchung nur 


1 Uber die genauen Kriterien der Linkshandigkeit in den einzelnen Fallen stehen 
mir keine Mitteilungen zur Verfiigung. 
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als wiinschenswert betrachten kann, méchte ich doch daran erinnern, 
dass DOWNEY’s Resultate durch einen Vergleich zwischen zwei mit Hin- 
sicht auf die Rasse verschiedenen Populationen gewonnen worden sind, 
was mit unserer jetzigen Kenntnis der Papillarmuster als Rassencharak- 
tere (BONNEVIE 1924, 1929—31) keine eindeutigen Befunde geben kann. 
Die von Downey konstatierten Unterschiede sind auch an und fiir sich 
simtlich so gering, dass sie innerhalb der Grenzen des mittleren Fehlers 
zu liegen kommen. — Es wiirde daher von grossem Interesse sein, wenn 
das von ihm benutzte Material mit einer entsprechenden Gruppe von 
Fingerabdriicken rechtshindiger Individuen derselben Population ver- 
glichen werden k6nnte, und zwar in solcher Weise zusammengestellt, 
dass die neu gewonnenen Resultate auch mit den meinigen einen direk- 
ten Vergleich erlauben wiirden. 

Die Mustertypen der von Dr. SLOMANN gesammelten Fingerabdriicke 
von 200 rechtshandigen und ebenso vielen linkshandigen Danen sind in 
Tabelle 1, in Prozent der jedesmal untersuchten Fingeranzahl, zusam- 
mengestellt. Ein Blick auf die unterste Kolonne dieser Zahlen, die fiir 
die Summe samtlicher Finger rechter, beziehungsweise linker Hinde 
Geltung haben, beweist sogleich, dass in bezug auf die Haufigkeit der 
verschiedenen Mustertypen bei Rechts- und Linkshandigen eine all- 
gemeine Umkehr ihrer Symmetrieverhaltnisse nicht stattgefunden hat. 
Die Wirbelmuster sind in beiden Gruppen auf rechten Handen am zahl- 
reichsten wahrend, besonders bei Mannern, auf der linken Seite die 
meisten ulnaren Schleifenmuster vorkommen. Fiir die radialen Schlei- 
fen und die Bogenmuster sind die Zahlen zu klein um eine Konstatie- 
rung wirklicher Unterschiede zwischen rechten und linken Handen zu 
erlauben. 

Auch die Statistik der einzelnen Finger gibt fiir eine Symmetrie- 
Umkehr der Mustertypen keinen sicheren Haltpunkt. Die am meisten 
charakteristische Asymmetrie der Musterverteilung wird hier, wie auch 
in anderen untersuchten Populationen, von den auf rechten Handen 
am haufigsten auftretenden Wirbelmustern der Dig. I und IV reprisen- 
tiert. Dieselben sind daher in Tabelle 2 gesondert zusammengestellt, 
indem hier auch die mittleren Fehler der Prozentzahlen berechnet wor- 
den sind. Man wird hier sogleich sehen, dass die Differenzen zwischen 
Rechts- und Linkshandigen, sowohl auf Dig. I als auf Dig. IV, iiberall zu 
gering sind um in Betracht gezogen zu werden. Dasselbe ist der Fall 
auch bei einem Vergleich zwischen der Wirbelanzahl von Mannern und 
Frauen. Nur die linkshandigen Frauen zeigen im Vergleich mit den 
rechtshandigen auf ihren rechten Handen eine auffallend grosse Anzahl 
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von Wirbelmustern, auf Dig. IV (525 %) sogar 22 % mehr als 
den entsprechenden Mustern der Rechtshandigen. Bei der relativ 
kleinen Individuenanzal erscheint jedoch auch diese Differenz nicht 
gross genug um, dem grossen mittleren Fehler (8,2) gegeniiber, als 
sichergestellt betrachtet zu werden. — Von einer Umkehr der Relationen 
zwischen rechten und linken Handen ist hier jedenfalls keine Rede. 
Wenn Manner und Frauen zusammen in Betracht gezogen werden, findet 
man namlich bei sowohl Rechts- als Linkshandigen auf ihren rechten 
Handen den auch von fritheren Untersuchungen bekannten Uberschuss 
an Wirbelmustern. 

Dasselbe negative Resultat tritt bei einem Vergleich der Manifesta- 
tion der Genotypen rechts- und linkshandiger Individuengruppen auf 
ihren beiden Hinden vielleicht noch deutlicher zutage. Es muss hier 
zuerst daran erinnert werden, dass (BONNEVIE 1931, S. 6) bei einer 
genotypischen Analyse der quantitativen Papillarmusterwerte die beiden 
Hande eines Individuums immer getrennt behandelt werden miissen, 
weil eben die Manifestation der hier wirksamen Erbfaktoren auf beiden 
Seiten charakteristisch verschieden ausfallt. Im allgemeinen findet man 
auf rechten Hianden relativ héhere quantitative Werte, was wieder auf 
eine diinnere embryonale Epidermis hinweist oder, anders ausgespro- 
chen, auf eine schwiachere Manifestation der embryonalen Epidermis- 
polster, als auf den linken Handen. Besonders wichtig ist hier zu be- 
achten, dass durch eine weite Verbreitung von Polsterbildungen (R und 
U) auch die, der allgemeinen embryonalen Epidermisdicke (V) Ausdruck 
gebenden, »héchsten Fingerwerte» mehr oder weniger stark herabge- 
driickt werden kénnen, wobei die Anzahl von vv-Handen verringert 
erscheint. (BONNEVIE, loc. cit., S. 14—15). Die Frage ist nun, ob in 
dieser Beziehung rechts- und linkshandige Individuen sich gleich ver- 
halten, oder ob vielleicht bei den Linkshaindigen die Polstermanifesta- 
tion an rechten Hiinden, anstatt an den linken, ein Ubergewicht haben 
kénnte? 

Die Resultate einer Genotypenanalyse sind in Tabelle 3 zusammen- 
gestellt, und zwar so, dass zuerst die individuellen Genotypen auf Grund- 
lage der an beiden Hianden gemachten Befunde (nach den von mir 
[1931] auseinandergesetzten Regeln) festgestellt worden sind. Dann ist 
aber auch die Manifestation dieser Genotypen an rechten und linken 
Hianden gesondert behandelt worden, indem hier ganz stricte nur die 
Leistenzihlung in Betracht gezogen worden ist. Als vv-Hande sind also 
hier nur solche aufgefiihrt worden, die auf irgend einem Finger wenig- 
stens 22 Leisten auf der gréssten Seite des Musters aufweisen, und als 








Vergleich zwischen Rechts- und Linkshdndigen mit Bezug auf die Hdufigkeit von Wirbel- 
mustern an Dig. I und IV. (Cfr. Tab. 1). 
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rr- und uu-Hande nur solche, deren maximale Leistendifferenzen nicht 
grésser sind als 4, ohne Riicksicht darauf ob die Polster vielleicht so 
weit verbreitert erscheinen, dass auch die héchsten Fingerwerte als 
erniedrigt betrachtet werden miissen. Dass dies in Wirklichkeit recht 
oft der Fall ist, geht aus einer Betrachtung der vv-Werte direkt hervor, 
indem dieselben, wenn rechte und linke Hande vereinzelt betrachtet 
werden, weniger zahlreich erscheinen als bei den Individuen als solchen. 
Besonders auffallig ist dies an den linken Handen, wo gegeniiber den 
44,7 % der vv-Individuen und 41,5 % der rechten vv-Hiinde, nur 27,5 % 
vv auftreten. Eine allgemeine Polsterverdickung der embryonalen Epi- 
dermis scheint also, und zwar sowohl bei Rechts- als bei Linkshindigen, 
auf linken Handen erheblich haufiger zu sein als auf rechten, wo die 
Erniedrigung der Anzahl vv-Falle unbetrachtlich ist. 

Eine solche Erniedrigung der héchsten Fingerwerte wird natiirlich 
weiter (BONNEVIE 1931, S. 21—22) bewirken miissen, dass die Differen- 
zen zwischen denselben und den niedrigsten Fingerwerten derselben 
Hand entsprechend kleiner ausfallen, als sie in Wirklichkeit sein sollten, 
oder mit anderen Worten dass die Anzahl anscheinend polsterloser 
Hande entsprechend erhéht erscheinen muss. — In Zahlen ausgedriickt 
lisst sich dies auf Grund der in Tab. 3 angefiihrten Daten, so aus- 
driicken: Unter den 44,7 -- 2.5 % vv-Individuen manifestiert sich auf den 
linken Hianden bei deren 27,5-- 2,2 % die Existenz rezessiver Finger- 
werte (> 22 Leisten), wihrend bei den iibrigen 17,2-- 3,3 % der vov- 
Individuen (im ganzen 44,7-+ 2,5 %) die embryonale Epidermis simt- 
licher Finger ihrer linken Hinde von Polsterbildungen verdickt, die 
héchsten Fingerwerte also entsprechend erniedrigt worden sind. Die 
erwahnte Prozentzahl (17,2 -+ 3,3) wird dann aber auch der Anzahl Faille 
entsprechen, in denen etwa vorhandene Polster sich nicht in zahlbaren 
Leistendifferenzen geniigend geltend machen. Sie sollte mit anderen 
Worten zu der durch Zihlung gewonnenen Anzahl gepolsterter Hande 
(RR + Rr, UU + Uu) addiert werden um eine annahernd richtige An- 
zahl von Polstern an rechten und linken Handen zu geben. Wir bekom- 
men so, anstatt 86,3 -+ 1,7 % radial gepolsterte linke Hinde, deren etwa 
103,5 -- 3,7 % und eine ahnliche Erhéhung auch der Prozentzahlen der 
ulnar gepolsterten Hinde. Dasselbe gilt natiirlich auch ftir die rechten 
Hinde, nur zeigt sich hier die zu addierende Differenz (3,2-+ 3,5 %) 
viel kleiner. — Das Endresultat dieser Manipulationen lasst sich, obwohl 
die Anzahl untersuchter Individuen noch nicht gross genug ist um 
einwandfreie Resultate zu geben, so zusammenfassen dass unter den 


96,5-- 0.6 % radial gepolsterten Individuen etwa 93 +-3,5 % _ rechts- 
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handig gepolstert waren, wahrend samtliche an ihren linken Handen 
Polster trugen. Unter 72,5-+ 2,2 % ulnar gepolsterten Individuen waren 
in gleicher Weise 64,7-++ 4,1 % rechtshindig, und 68,0 -+4,1 % links- 
handig polstertragend. 

Dieser Uberschuss der Manifestation von Epidermispolstern auf der 
linken Seite ist aber, wie schon erwahnt und wie aus Tab. 3 direkt 
hervorgeht, fiir Linkshandige ebenso charakteristisch wie fiir Rechts- 
handige. Die Zahlen beider Kolonnen sind in der Tat iiberall ganz 
auffallend ahnlich, und eine Umkehr der Symmetrieverhaltnisse scheint 
also auch mit Bezug auf die Manifestation der Genotypen nicht statt- 


zufinden. 


DISKUSSION. 


Durch die oben referierten negativen Befunde ist der Beweis gelie- 
fert worden, dass eine Umkehr der »Handigkeit» jedenfalls nicht direkt 
in denselben Ursachenkomplex hineingehéren kann, wie die Asym- 
metrien im Auftreten der Papillarmustertypen und ihrer quantitativen 
Werte, oder — um weiter zuriickzugreifen — auch nicht in denjenigen 
der embryonalen Epidermispolster. Fiir die letzteren konnte ich (1932) 
eine interessante Parallele nachweisen mit den embryonalen Extremi- 
titenblasen eines, zuerst von LITTLE und BaGG (1924, 1929) nachher 
auch von mir (1931—32) beschriebenen, anomalen Mausestammes. 
Auch hier macht sich in der Verteilung der embryonalen Blasen eine 
auffallende, in genetisch verschiedenen Linien aber variierende, Asym- 
metrie geltend, die allem Anschein nach auf eine rechtsseitig spiralige 
Aufrollung des embryonalen K6rpers mechanisch zuriickfiihrbar ist. — 
Auch fiir die Linkshandigkeit ware daher a priori die Méglichkeit in 
Betracht zu ziehen, dass sie durch eine Umkehr solcher Aufrollung 
bedingt sein kénnte. Ein Zusammenfallen der Linkshandigkeit mit einer 
Umkehr der Symmetrieverhaltnisse der Papillarmuster wiirde diese An- 
nahme sehr wesentlich gestiitzt haben. — Wir haben aber gesehen, dass 
die Asymmetrie der »Handigkeit» mit derjenigen der Papillarmuster 
nicht ohne weiteres zusammengestellt werden darf. 

Wenn daher die embryonale Aufrollung fiir die Entscheidung der 
spateren Rechts- oder Linkshandigkeit iiberhaupt eine Rolle spielt, so 
ware jedenfalls ein so direkt mechanischer Zusammenhang zwischen 
beiden, wie sie betreffs der Extremititenblasen der anomalen Maéause 
und recht wahrscheinlich auch hinsichtlich der Epidermispolster der 
menschlichen Embryonen zu bestehen scheint, als ausgeschlossen zu 
betrachten. — Es liegen jedoch schon eine Reihe von Tatsachen vor, die 
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wohl auf einen indirekten-ursachlichen Zusammenhang zwischen beiden 
hindeuten kénnten. 

Erstens wire hier die von SIEMENS (1924) und von v. VERSCHUER 
(1929) demonstrierte Tatsache zu erwahnen, dass Linkshandigkeit bei 
Zwillingen, und zwar sowohl bei ein- als bei zweieiigen, erheblich 
haufiger auftritt als bei Einlingen. Dies deutet, wie schon von den er- 
wahnten Forschern hervorgehoben, darauf hin, dass in der Zwilling- 
schwangerschaft selbst eine der Vorbedingungen fiir Linkshandigkeit zu 
suchen ist. 

Zweitens wissen wir aus den Resultaten der experimentellen Zwil- 
lingserzeugung von SPEMANN und FALKENBERG (1919), dass ein Charak- 
teristikum der Zwillingsentwicklung eben in der spiegelbildlich ver- 
schiedenen Aufrollung der beiden Zwillinge zu erblicken ist, und weiter 
auch dass dadurch beim rechten Zwilling, in ungefahr der Halfte aller 
untersuchten Fille, ein Situs inversus anscheinend rein mechanisch be- 
wirkt wurde. Diese Symmetrieumkehr der Eingeweide war nicht in 
allen Fallen gleich stark, sondern es liessen sich verschiedene Ubergiinge 
nachweisen zwischen deutlich ausgesprochenem Situs inversus sowohl 
des Herzens als des Magens auf der einen, und den anscheinend nor- 
malen Symmetrieverhaltnissen auf der anderen Seite. — Die Symmetrie- 
umkehr des rechten Zwillings hat sich in der Kopfregion weniger stark 
geltend gemacht als weiter nach hinten. Sowohl Augenanlagen als 
Ho6rblasen wurden jedoch oft verkleinert gefunden, und es lasst sich — 
obwohl dies von den Verfassern nicht ausdriicklich erwahnt worden ist 
— ohne weiteres annehmen, dass eine Inversion der Eingeweide auch die 
Lage der grésseren Blutgefasse beeinfliissen wiirde, so dass dadurch die 
Blutversorgung der beiden Hirnhalften, insofern dieselbe asymmetrisch 
ist, gleichzeitig auch invertiert werden miisste. 

Dies wiirde zu einer dritten schon vorliegenden Gruppe von Tat- 
sachen hiniiberfiihren, diejenige namlich, die fiir die Linkshandigkeit 
einen ursachlichen Zusammenhang mit Sprachst6rungen, und tiberhaupt 
mit einer Umkehr der asymmetrischen Funktion beider Hirnhalften 
behauptet (REDLICH 1907, STIER 1911, SCcHWERZ 1914). Wenn bestatigt 
wiirde, dass dies fiir einen mehr oder weniger stark ausgesprochenen 
Situs inversus den Ausdruck darstellt, dann wire also auch die Links- 
handigkeit vielleicht als sekundare Folge einer Umkehr der Symmetrie- 
verhaltnisse des embryonalen K6rpers aufzufassen, in letzter Instanz 
also auf dieselbe spiralige Aufrollung zuriickzufiihren, die anscheinend 
auch fiir die Asymmetrie der Papillarmusterwerte bestimmend ist. 
Eingehende Untersuchungen iiber Situs viscerum bei Linkshandi- 
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gen, oder bei Zwillingen, sind meines Wissens nie vorgenommen wor- 
den. Eine Klarlegung dieser Frage iiber einen eventuellen ursachlichen 
Zusammenhang zwischen Situs inversus und Linkshandigkeit wiirde 
aber fiir ein Versténdniss der menschlichen, und tierischen, Asymme- 
trien von grésstem Interesse sein. 

Eine eventuell gemeinsame erste Ursache der Linkshandigkeit und 
der Papillarmusterasymmetrie in der embryonalen Aufrollung wiirde 
aber auch mit sich bringen, dass bei einem hinreichend grossen und 
biologisch genau analysierten Material eine zahlenmissige Korrelation 
zwischen beiden nachweisbar sein sollte. Die negativen Resultate meiner 
hier vorgelegten Untersuchung geniigen wohl um zu beweisen, dass 
zwischen Linkshandigkeit und Papillarmusterasymmetrie keine so di- 
rekte ursachliche Verbindung existiert, dass bei jedem linkshindigen 
Individuum auch eine Umkehr der Symmetrieverhiltnisse der Papillar- 
musterwerte zu erwarten sei. Erst auf dem Umweg eines Situs inversus 
wire die Linkshandigkeit auf eine Anderung der embryonalen Auf- 
rollung zuriickzufiihren, und die eventuell existierende Korrelation mit 
Papillarmusterwerten wiirde daher auch erst nach einer Analyse des 
linkshandigen Materials mit Bezug auf den Situs viscerum jedes Indi- 
viduums klar zu Tage treten kénnen. Es wiirde aber recht schwierig 
sein fiir eine solche Analyse geniigend grosse und sichere Zahlen zu er- 
reichen, indem nicht nur die klaren Falle von Situs inversus, sondern 
auch geringere Abweichungen vom normalen Situs viscerum bei den 
Linkshandigen in Betracht gezogen werden miissten. 

Leichter durchfiihrbar, und als einleitender Schritt sehr empfeh- 
lenswert, wire dagegen einerseits eine allgemeine Untersuchung des 
Situs viscerum bei Linkshiandigen, anderseits aber auch eine Analyse der 
Papillarmuster von Individuen mit Situs inversus ihrer Eingeweide. 
Sowohl die Existens als das Fehlen einer Korrelation innerhalb einer 
oder beider dieser°Gruppen wiirde mit Bezug auf die ersten Ursachen 
solcher Asymmetrieverhaltnisse Positives aussagen kénnen. 
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UBER DIE VERERBUNG DES LIGULAMERK- 
MALES BEIM HAFER 


von A. AKERMAN wunv J. MUHLOW 


SVALGOF 





IE erste Untersuchung tiber die Vererbung des Ligulamerkmales 
D beim Hafer wurde von NILSSON-EHLE in seinen klassischen » Kreu- 
zungsuntersuchungen» im Jahre 1909 ver6ffentlicht. NILSSON-EHLE 
hatte Kreuzungen zwischen dem ligulalosen Fahnenhafer 0101 aus 
»Jaune géant a grappes» und mehreren ligulatragenden Sorten ausge- 
fiihrt und konnte dabei konstatieren, dass das Vorkommen von Ligula 
dominiert und das Ligulamerkmal bei verschiedenen Sorten von einer 
wechselnden Anzahl unabhiangiger Erbeinheiten bedingt wird. Bei der 
Linie 0202 (aus tartarischem Fahnenhafer) wurde z. B. das Vorhanden- 
sein von nur einem Ligulafaktor festgestellt, bei 0353 (Svaléfs Ligowo II) 
fand er dagegen zwei und bei 0401 (Svaléfs Glockenhafer I) und 0700 
(aus Gerstenhafer) drei. Bei der Sorte 0950 (aus Kanadahafer) wurde 
sogar auf das Vorkommen von vier »Ligulaeinheiten» geschlossen. 

Die von NILSSON-ELHE in F, erhaltenen Spaltungszahlen werden 
in der Tabelle 1 mit den dazugehérigen, von uns ausgerechneten mitt- 
leren Fehlern und dem Quotienten D/mx wiedergegeben. Wie aus diesen 
hervorgeht, stimmen die Zahlen mit den theoretischen gut tiberein. Dies 
gilt auch fiir die letzte Kreuzung 0101 X 0950. Eine Annahme von nur 
drei Ligulafaktoren bei 0950 scheint weniger berechtigt zu sein, denn 
man erhalt dann das Zahlenverhiltnis 63,8 : 0,2 0,31 mit D/m, = 2,8. 
Obgleich die Zahlen also am ehesten fiir eine Spaltung 255 : 1 sprechen, 
konnte diese mit einer so kleinen Individuenzahl doch nicht als fest- 
gestellt angesehen werden. Trotzdem wird die Spaltung oft in der 
Literatur als ein Beispiel fiir vier polymere Faktoren beim Hafer an- 
gefiihrt. 

NILSSON-ELHE konnte bei seinen Untersuchungen ausserdem nach- 
weisen, dass die Ligulafaktoren zugleich den Rispentypus beeinflussen. 
Samtliche ligulalosen Individuen zeigten nimlich einen zusammengezo- 
genen Fahnentypus, wogegen der eine Faktor, L,, einen allseitswendigen 
oder bei den Heterozygoten einen intermediairen Rispentypus bedingte. 
Der andere Faktor, Z., war hinsichtlich der Rispe von schwicherer 
Wirkung und bedingte nur einen lockeren Fahnentypus. 
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_Eine andere Untersuchung iiber die Vererbung dieses Merkmales 
wurde von MEURMAN im Jahre 1926 veréffentlicht. MEURMAN hat bei 
verschiedenen Hafersorten das Vorhandensein von 1, 2 oder 3 gleich- 
sinnig wirkenden Faktoren festgestellt. Siamtliche Sorten, welche mehr 
als einen Ligulafaktor besassen, hatten eine allseitige, offene Rispe. In 
einer Kreuzung zwischen zwei mit Ligula versehenen Hafersorten, nim- 
lich Sapeli X Abeds 0306 (= Novahafer) trat in F, Spaltung im Ver- 
haltnis 63:1 auf. Durch Bastardierung mit dem ligulalosen Hafer 
Jaune géant a grappes, aus welchem die Sval6ferlinie 0101 erhalten 
wurde, konnte gezeigt werden, dass Sapeli einen, Abeds Nova dagegen 
zwei Ligulafaktoren besitzt. 





TABELLE 1. Von NILSSON-EHLE in F, erhaltene Spaltungszahlen. 


Anzahl 





| 
Kreuzung Wisccaicescni _| Verhaltnis- | m, | D/m, 

| Mit | Ohne a | | 

| Lee Pe 

| | Ligula | Ligula 
eee | 198 | 49 | 32:08 | +0 | 18 

| » <Magowe Ul 2 ..ccccccccccc. | 152 ; 8 | 15,2:0,8 | +031 | 0,6 

| brie SC GGT nn ni scsccccencscea. 220 | 5 62,6:1,4 | £053 | Os | 
| 0700 PRS eo. bie Ratst sco Pes oh uiae | 323 | 3 | GhacOp | + 0,54 | 0,2 | 
| 0101 INT -uiasietiiasaiusiniias 547 | 2 255,1:0.0 | +0,68 | 0,1 | 


Es sollten also nach den Ergebnissen dieser Untersuchungen bis zu 
vier verschiedene gleichsinnig wirkende Faktoren fiir das Ligulamerk- 
mal beim Kulturhafer vorkommen. In anderen Fallen von Polymerie, 
die beim Hafer konstatiert wurden, konnten aber héchstens zwei oder 
drei Faktoren festgestellt werden. So fand man z. B. fiir die allseits- 
wendige Rispe nur drei Faktoren (NILSSON-EHLE 1909), fiir die schwarze 
Kérnerfarbe zwei (NILSSON-EHLE loc. cit. und W. Ross 1932) und fiir 
die lutescens-Eigenschaft drei (AKERMAN 1922). Auch fiir eine andere 
»Chlorophyll»-Varietat, die ich vorlaufig als chlorina oder virescens 
bezeichnet habe, wurde Polymerie und das Vorhandensein von héch- 
stens drei Faktoren konstatiert. 

Diese Erscheinung, dass beim Kulturhafer gew6hnlich das Vorkom- 
men von héchstens drei polymeren, oder sagen wir vielleicht lieber 
homomeren, Faktoren (vgl. TJEBBES 1931, S. 253) konstatiert wurde, 
stimmt ja sehr gut mit der nunmehr allgemeinen Auffassung iiber den 
Zusammenhang zwischen Polyploidie und Homomerie iiberein. Der 
gewohnliche Hafer, Avena sativa, ist bekanntlich hexaploid (K1tHARA 








142 A. AKERMAN UND J. MUHLOW 


1919) und man hatte daher, wenn die erwihnte Auffassung richtig ist, 
héchstens drei homomere Faktoren fiir ein Merkmal zu erwarten. Als 
einzige Ausnahme von dieser Regel stehen beim Hafer nur die vier 
Ligulafaktoren von NILSSON-EHLE da. Wie schon oben hervorgehoben 
wurde, war aber die Feststellung von vier solchen Faktoren bei der 
Sorte 0950 auf ein ziemlich kleines Zahlenmaterial gegriindet, und es 
schien uns deshalb von Interesse, die Spaltung des Ligulamerkmales in 
der Kreuzung 0101 X 0950 noch einmal zu studieren. Reziproke Kreu- 
zungen zwischen den Sorten wurden im Jahre 1927 ausgefiihrt, und 
dabei wurden genau dieselben reinen Linien wie von NILSSON-EHLE als 
Eltern benutzt. Die F,-Pflanzen wurden in grossen Abstinden ge- 
pflanzt. Sie bestockten sich deshalb kraftig und gaben eine sehr grosse 
Ernte. Von einigen wurden iiber 1000 K6rner erhalten. Simtliche 
Pflanzen hatten eine deutliche Ligula. Im folgenden Jahre wurden 
von den F, 18032 Ko6rner ausgesat, und von diesen wurden zusammen 
13843 vdéllig entwickelte Pflanzen erhalten. Der Prozentsatz Pflanzen, 
bezogen auf die ausgesiten K6érner, betrug also 66, was fiir die hiesigen 
Verhaltnisse als normal gelten darf. Ein Teil des F,-Materials wurde 
in griinem Zustand auf dem Felde sortiert, welche Arbeit hauptsichlich 
von Ingenieur CHR. DASSKALOW aus Bulgarien ausgefiihrt wurde. Fir 
seine eifrige Mitwirkung bei diesen Untersuchungen sprechen wir ihm 
unseren besten Dank aus. Das iibrige Material wurde erst nach der 
Reife geerntet und im Winter bearbeitet. Die Sortierung bot gar keine 
Schwierigkeiten. Entweder waren die Pflanzen mit einer deutlichen 
Ligula versehen, oder eine solche fehlte vollstindig. Uberginge zwi- 
schen diesen beiden Typen kamen tiberhaupt nicht vor. 

Die in F, erhaltenen Spaltungszahlen gehen aus der Tabelle 2 her- 
vor. Wie aus dieser ersichtlich, sind die Ergebnisse ganz eindeutig und 
zeigen alle auf eine Spaltung 63 : 1 hin. Die vorhandenen Abweichungen 
sind in den meisten Fallen klein und nur als unvermeidlich und zu- 
fallig zu betrachten. Ist diese Annahme richtig, so miissen erstens 
positive und negative Abweichungen von der erwarteten Spaltungszahl 
63 gleich oft vorkommen. In 24 Nachkommenschaften hatte man also 
das Zahlenverhaltnis 12:12 zu erwarten. Erhalten wurde 14: 10. 
Dass diese kleine Abweichung von der erwarteten Zahl zufalliger Art 
sein kann, ist durch einfache Berechnung des mittleren Fehlers 
leicht zu konstatieren. Dieser betragt namlich auf 24 berechnet 


+- 2,45 (= ya Die Abweichung von dem erwarteten Verhiltnis 
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12:12 (=2) ist also nicht einmal so gross wie der einfache mittlere 
Fehler. 

Wenn die Abweichungen von den erwarteten Spaltungszahlen zu- 
falliger Art sind, miissen sich ausserdem die Zahlen fiir D/mx nach der 


TABELLE 2. In F, erhaltene Spaltungszahlen. 




















| | Anzahl Individuen | Ver- | 
Kreuzung | _ Feld- a i—_ | haltnis- | ™k | p/m, | 
| | nummer | Mit Ohne Siemens! zahlen K 
| | | Ligula Ligula| | pro 64 
| 1929-922 ; | | | 
| 0101 X 0950. ..........00 | 1) 965 15 | 980 63,02: 0,98, 0,253 | 0,08 | 
SS ae 2) 377) 4 | 381 | 63,32:0,68 0,407 | 0,79 | 
» xX» 3 380) 9 | 389 |62,51:1,49, 0,402 | 1,22 | 
DO Gb qe 6) 262, 1 263 | 63,75:0,25 0,489 | 1,53 | 
» xX » 7; 894) 20 | 914 | 6250: 1,41 0262 | 1,56 | 
2. = ee 8| 631; 7 | 638 | 63,29: 0,71, 0,314 | 0,92 | 
" aS: CN ane Cee Serer re 9} 695 12 | 707 | 62,91 21,09) 0,208 | 0,30 | 
SN Cae) Lae nearer 11) 414 10 | 424 | 62,19: 1,51) 0,385 | 1,33 | 
—— rere 12, 201) 2 | 203 | 63,36: 0,61 0,556 | 0,65. | 
“a grrr 13} 617, 10 627 | 62,97: 1,03; 0,316 | 0,09 | 
DP DK De tRe 14, 412) 8 | 420 | 62,78: 1,22) 0,387 | 0,57 
DS Om. hee, eee | 15, 181) 4 | 185 | 62,61: 1,39 0,583 | 0,67 | 
Summe > 6029 102 | 6131 | 62,93: 1,07, 0,101 | 0,69 | 
ee nes ig, 570| 4 574 | 63,55:0,45) 0,331 166 | 
"eee 19) 527/ 9 | 536 |62,2:1,08| 0,343 | 0,23. | 
HP atawininn) 20/ 424) 4 | 428+/ 63,10: 0,60) 0,384 | 1,04 | 
i a es 21, 450 «896 | = 456 | 63,15: 0,85) 0,372 | 0,40 | 
eS Reh, Gee teeetacdecss | 22} 662; 10 | 672 | 63,04 : 0,96! 0,306 | 0,13 | 
“a erence 23} 1206; 26 | 1232 | 62,64: 1,36) 0,226 | 1,60 | 
Dene aba) Visaeeeeece st | 24, 844 | 16 | 860 | 62,80 21,20! 0,271 | 0,74 | 
Be Oe ab? Lecce se eee | 25 532;/ 10 | 542 | 62,81 : 1,19 0,341 | 0,56 
. OE mens | 26 627) 17 | 644 62,31: 1,60) 0,313 | 2,20 | 
a> = ar 27, 448) 14 | 462 | 62,06: 1,94] 0,369 | 2,55 | 
ae 28) 489 9 | 498 | 62,24 : 1,16| 0,356 | 0,45 | 
BP OS Br skceeee 29, 796| 12 | 808 | 63,04:0,96 0,279 | 0,14 | 
| | 
| 


Summe | —| 7575| 137 | 7712 | 62,86: 1,14) 0,090 | 1,56 
| | H | | 


| 
| 


| Summe_ samtlicher | | | | | | 
Kreuzungen ............ | —-| 13604 | 239 | 13843 | 62,90: 1,10) 0,0675, 1,48 
idealen Variationskurve verteilen. Man hat daher in diesem Falle 
folgende Reprasentationen der diesbeziiglichen Zahlen zu erwarten: 
fiir 0,00 bis 1,00 in 16 Fallen 
» lot » 20 » 7 » 


» 2,1 » 3,00 » 1 Fall. 
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Erhalten wurden 15, 7 und 2, was mit den Erwartungen ebenfalls sehr 
gut iibereinstimmt. Alles spricht also dafiir, dass wir es hier mit einer 
regelrechten Spaltung 63 : 1 zu tun haben, und dass somit bei der Sorte 
0950 nur drei Ligulafaktoren vorkommen. Da wir fiir die Untersuchung 
dieselben reinen Linien wie NILSSON-EHLE benutzt haben, sind wir auch 
berechtigt, aus diesen Untersuchungen den Schluss zu ziehen, dass die 
von ihm als vierfaktoriell gedeutete Spaltung 547 : 2 nur dreifaktoriell 
gewesen ist. 

Durch diese Untersuchung ist also festgestellt, dass wir fiir das 
Ligulamerkmal bei Avena sativa gerade wie fiir mehrere andere Eigen- 
schaften bei dieser Pflanzenart nur mit drei homomeren Faktoren zu 
rechnen haben, was mit der Theorie von einem Zusammenhang zwi- 
schen Polyploidie und Homomerie véllig im Einklang steht. 


Sval6f, Dezember 1932. 
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I. INTRODUCTION. 


ie cytology of Acer species, especially the meiosis, has been 
studied by several workers. But owing to the rapid development 
of cytology and the use of a more adequate technique during the last 
few years studies, made ten years or more ago, are no longer up-to- 
date. Many important details were omitted or misunderstood, and the 
statements with regard to the chromosome numbers were mostly vague, 
the authors apparently often being uncertain as to the exact number 
at hand. The chromosome numbers in the genus Acer, to be found in 
the lists of TISCHLER (1927), GAISER (1930) and KriHaRa et alii (1931), 
reveal, however, that it contains members with very varying, apparently 
polyploid, chromosome numbers. The lowest haploid number, n=: 13, 
is to be found in A. negundo, A. saccharum and A. platanoides (DARLING, 
1909, 1923; TAYLOR, 1920). Even other numbers are also reported for 
two of them, namely, n = 11 for A. platanoides (CARDIFF, 1906; TAYLOR, 
1920) and n= 12 or 14 for A. negundo (MOTTIER, 1914). The species 
A. carpinifolium, A. pseudoplatanus and A. saccharinum seem to be 
tetraploids, with n = 26 (TAayLor, 1920), and, lastly, different varieties 
of A. rubrum are polyploids with reported haploid chromosome num- 
bers, such as 36, 40, ca. 50, and 68—75 (DARLING, 1912; TAYLor, 1920). 

If we leave out the more uncertain numbers, n= 11 and n= 12 
or 14, given by the authors with reservation, it seems rather well 
established that the basic number in the genus is n= 13. In the most 
recent studies it has, however, been stated in many cases, that high 
basic numbers, especially uneven ones, such as 11, 13, 17, 19 etc., are 
very likely derived from originally lower numbers, and must thus be 
regarded as secondary balanced, i. e. the plants are secondary polyploids 
(DARLINGTON, 1932; LAWRENCE, 1931 b). Such assertions have been 
possible since the theory of secondary pairing was advanced. The 
theory implies that originally related chromosomes may display this kind 
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of affinity. If we therefore find secondary associations between chro- 
mosomes belonging to the same primary or basic set, it indirectly 
evidences that the set is derived from an ancestral lower set during 
the course of evolution. 

As secondary pairing is at present a very real and much discussed 
problem among cytologists, the present study was undertaken in order 
to test the truth of the theory. When looking for favourable material 
to furnish critical evidence in this respect, the genus Acer, with its 
rather high and uneven basic number, was thought suitable. Only 
the observations relating to Acer platanoides are described here, as it 
was found that this material alone presented more interesting cytolo- 
gical features than had been expected at the start. 


II. MATERIAL AND METHODS. 


Primary roots of young Acer platanoides seedlings, fixed partly 
with Navashin (the formula given by WEBBER, 1930), partly with 
Benda fixative, were used for the study of somatic chromosomes and 
for statistical countings of different kinds of metaphase plates, etc. 
Altogether 22 seedlings were studied. They were all collected directly 
from nature in the spring of 1931 and from the same narrow plot. 
It thus seems probable that they are most likely descendants of one 
mother tree. Five roots were cut at 7 /, the rest at 10 “ from the 
extreme end to about the distance of 1300—1400 “ from the tip. 

The p. m. c. were studied partly in permanent smears, partly in 
imbedded paraffin material. The smears, the dissected anthers re- 
spectively, were fixed in the above-mentioned Navashin solution. This 
material was also collected from one tree only. All slides were stained 
with iodine gentian-violet in the usual way. 

The drawings were made with a Zeiss 1,5 mm. objective N. A. 1,3 
and 20 X eye-piece, using camera lucida. The microphotographs were 
taken with Reicherts »Kam. V», using Zeiss fluorit 100 * and the same 
ocular. The magnification reproduced is given under the figure ex- 
planations. 


III. OBSERVATIONS. 
1. THE ANALYSIS OF THE SOMATIC CHROMOSOME COMPLEMENTS. 


In all root tips of Acer platanoides normal metaphase plates with 
the diploid chromosome number, 2n = 26, could be found (text-figs. 1 
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and 2; Plate I, figs. 1—4). In the metaphase plates the chromosomes 
were generally well spaced out, so that the exact counting of them 
could be done without any difficulties. In material fixed with Benda 
fixative the chromosomes were slender, the place and number of the 
constrictions could therefore be worked out in suitable plates rather 
accurately, in almost every chromosome. This was all the more 
remarkable, as the chromosomes are quite small in size and _ their 
number relatively high. Studies of this kind have so far been almost 
exclusively confined to plants with big chromosomes, more detailed 
descriptions of the somatic chromosomes in plants with numerous and 
small chromosomes having been tried only in a few cases. In well 
fixed material, however, it certainly would be worth while making such 


Figs. 1—2. Somatic metaphase plates in A. platanoides (2n = 26). The five different 
types of chromosomes visible. Benda fixative, X 6000. 


detailed morphological studies, as in many cases they would probably 
yield considerably important results (comp. DARLINGTON and MOFFET, 
1930; MOFFET, 1931; HUSKINS and SMITH, 1932; MEURMAN and 
RANCKEN, 1932; a. 0.). In A. platanoides the chromosome length varies 
only from 0,8 4 to 2,2, so that an exact measurement of all the 26 units 
in a plate is impossible. Yet, the length, together with other morpho- 
logical points of identification, that is, the number and position of con- 
strictions and the occurrence of satellites, enables one to classify the 
pairs into five distinct groups. 

In the metaphase plates (text-figs. 1 and 2) two pairs of long 
chromosomes with three constrictions can thus be found. The length 
of these chromosomes varies in different plates from 1,9 “to 2,24. The 
constrictions are evenly distributed, so that all the four segments appear 
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to be of somewhat the same length, the median constriction obviously 
being the primary constriction. One pair of almost the same length 
comes next, measurements of these two chromosomes also showing 
lengths varying from 1,8 4 to 2,14. Although the pair in question hardly 
could be distinguished in this respect from the foregoing ones, the chro- 
mosomes now possess only two constrictions, one submedian and one 
subterminal. The segments are therefore of different lengths; two being 

almost equal and the third a little longer. 
The rest of the chromosomes are much shorter, less than 1,5 “. 
Sometimes they have two, in 


~~ a j —_ some chromosomes _ possibly 

~ ih ~~ three, constrictions, at other times 
N= \ ( ‘ V7 only one constriction is present. 
_— \ \ A Among the pairs with two con- 
strictions there are two easily 


belonging to this category, this 


News being due to their possessing 

a J 4 small satellites. It also looks as 
oa wv . if the members of one of the 
io ( vo” a pairs with satellites was just a 


7 
a ‘“ ia we — recognizable from the others 
‘ \—~ 


trifle shorter than those of the 

other. The length of the longer 

3 chromosomes would thus vary 

Fig. 3. Tetraploid somatic metaphase plate between 1,14 and 1,3 “ and that 


in A. platanoides (4n— 52). All types of OF the shorter between 0,9 / and 
chromosomes now present in duplicate. 


Eight chromosomes of type 1, four of type 1,2, in each case measured with- 
2, eight of type 3 (the chromosomes with out the satellite. One also gets 


he a 3 a of the impression that in the latter 

chromosomes the satellite itself 
is smaller and mostly in a more intimate connection with its chro- 
mosome. 

The remaining three pairs of three, or four, segmented chromo- 
somes cannot be distinguished from each other with sufficient certainty, 
although one pair is most probably somewhat shorter. Lastly, we 
have five pairs with only one median or submedian constriction. Here 
the longest chromosomes are about 1,1 « to 1,2 “4, the shortest 0,8 “ to 
0,9 “4. The dissimilarities in length, as well as the probable minor 
diversities in the exact positions of the constrictions in the members of 
the different pairs, are too insignificant to afford a sufficient basis for 
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a further classification of these pairs. They will all be counted as 
belonging to the fifth of the groups with distinctly dissimilar chromo- 
somes. 

In the two somatic metaphase plates, text-figs. 1 and 2, all the 
chromosomes are analyzed and at least the above-named five different 
chromosome types are easily discernable. In the microphotographs 
(Plate I, figs. 1—4) only the chromosome number can be worked out, 
in some of them the satellites, as well as the long chromosomes, can 
be observed rather clearly. It will also be noted that in the plates fixed 
with Navashin the chromosomes are more swollen, while in those fixed 
with Benda they are more delicate. 

In addition to the normal diploid metaphase plates, there were 
regularly found in the roots of A. platanoides cells with a double, that 
is tetraploid, number of chromosomes. In text-fig. 3 (comp. Plate I, 
figs. 5—6) one such plate is reproduced. All the 52 units lie here ina 
favourable position, hardly touching or covering one another at any 
point. The five different types of chromosomes described could be 
distinguished here also, the number of each type being twice that in the 
diploid plates. Thus we find again the long four-segmented chromo- 
somes, now numbering eight in all, and of the three-segmented long 
chromosomes we are able to discern the anticipated four units. (In the 
figure near the middle and the left hand corner). The number of the 
chromosomes with satellites is likewise twice that in the diploid plates. 
The satellite belonging to the chromosome at the top of the figure is 
split and rather far from the chromosome itself. This satellite, as well 
as most of the others, can also be seen in the microphotograph taken 
of the same plate (Plate I, fig. 5). As mentioned above, it sometimes 
seems as if certain of the chromosomes among the fourth group would 
possess four instead of three segments, for instance in the text-figure 3 
in two chromosomes. As was to be expected the number of these three 
or four segmented units is, however, altogether twelve while the number 
of chromosomes with one constriction only is twenty. 


2. THE FREQUENCY OF THE TETRAPLOID PLATES. 


When studying the seedling roots of A. platanoides the most 
peculiar feature, which at once attracts attention, is just the very fre- 
quent and regular occurrence of metaphase plates with the doubled if 
number of units. It seems to be quite a characteristic property in the 
species in question, at least such cells were found abundantly in all the 
roots studied. In Table 1 the number of diploid and tetraploid meta- 
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phase plates in 21 seedling roots are recorded, counted in 0,1 mm. long 
sections at a distance of about 1 mm. from the tip. In the last column 
the sum of the tetraploid plates is also given in per cent. of the total 
number of plates counted. At this distance from the root tip, the tetra- 
ploid plates in most of the seedlings comprice one quarter to one half 


TABLE 1. The number of somatic metaphase plates in roots of Acer 
platanoides seedlings in 0,1 mm. long sections at a distance of ca. 1 mm. 
from the tip. 
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| Percentage of | 


| | | Distance from | 
Slide | Root | | | Tetraploid 























| the root-end | Diploid plates | tetraploid plates 
No. | No. | | plates | 
| | au | | from the total | 
| 
72 | 10 | 900-1000 | 29 | 1 | 3,3 | 
102 13 | 1000-1100 | 58 | 12 17,1 | 
102 | 14 | 1000—1100 55 | 17 | 3,6 | 
81 | 11 | 1000—1100 19 | 6 | 24,0 | 
41 7 | 1200—1300 22 | 7 24,1 | 
22 4 | 1200—1300 36 | 13 | 265 | 
131 19 | 900—1000 59 | 22 27,2 | 
61 9 | 1000—1100 24 | 9 27,3 | 
141 20 | 1000—1100 29 | 14 | 32,6 | 
31 6 | 1100—1200 13 | 7 | 35,0. | 
91 12 | 1000—1100 18 | 10 | 35,7 | 
22 3 | 1200—1300 28 16 | 36,4 | 
11 2 1100—1200 22 | 13 | 37,1 | 
151 21 900—1000 15 | 9 37,5 | 
21 5 | 1200—1300 49 | 30 37,9 | 
122 17 | 1000—1100 29 | 21 42,0 | 
51 8 1000—1100 36 | 30 45,5 | 
122 18 1000—1100 16 | 15 48,4 
112 15 1000—1100 36 | 35 49,3 
| 122 | 16 1000—1100 15 16 51,6 | 
a | 1000—1100 14 | 16 53,3 | 
| Total| 21 | — 622 | 319 | 33,9 | 


of the total. Most probably their number in separate roots follows the 
laws of chance, the mean being in the neighbourhood of 35 %. 

A more detailed study of the successive parts of the root discloses 
that the proportion of diploid and. tetraploid plates undergoes a change 
in this respect. The frequency of the latter is low at the beginning 

| but increases rapidly the farther one moves from the end towards the 
‘base of the root. This has been found to be the case in all the roots 
analyzed. The dates from several roots are collected in Table 2. All 











TABLE 2. The number of somatic metaphase plates in roots of Acer 
platanoides seedlings in successive sections from the root-end onwards 
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| | 
| oy — the root-tip | phi a | Taps itetraploid plates 
| 0. 0. u | phase plates |metaphase plates) from the total | 
| | 
| 51 8 0— 400 17 | 2 | 10,5 
| — ; 400— 500 38 | 2 5,0 
— — | 500— 600 47 | 4 7,8 
i -i— | om 38 | 5 11,6 
} — |} = | 700— 800 45 | 23 33,8 
_ — | 800— 900 43 | 37 46,3 
| — | — | 900—1000 50 | 43 46,2 
— — | 1000—1100 36 | 30 45,5 
| — | = | 1100-1200 47 | 41 46,6 
| — | — | 1200-1300 39 | 34 46,6 
| — | —-+] 1300—1400 39. 34 46,6 
| Total| — | — | 439 | 255 36,7 
431 | 19 | 400— 600 | 82 | 1 1,2 
—|- 600— 800 | 73 | 12 14,1 
- = 800—1000 | 97 39 28,7 
Total | — _ 252 | 52 | 17,1 
141 | 20 600— 750 24 | 3 11,1 
i sk 1000—1100 29 14 32,6 
= | - 1350—1450 20 13 | 39,4 
Total | — _ 73 30 | 29,1 
2 | 3 600— 700 52 6 | 10,3 
= 1200—1300 28 16 | 36,4 
Total | - _ 80 22 | 21,6 
| 
22 | 4 600— 700 50 5 | 9,1 
— | ie 1200—1300 | 36 13 | 26,5 
Total | — | - | 86 | 18 | 17,3 
2 | 5 | 600-700 | 52 | 10 | 16,1 
— | — | 1200-1300 |. 49 30 | 3% 
| Total | om 4 se | 101 40 | 28,4 
| | 
151 | 21 | 700— 800 | 19 10 34,5 
— | — | 900—1000 | 15 9 37,5 
Total| — | — | 34 19 | 35,8 


































the metaphase plates present in one root (number 8 in the table) are 
recorded from the utmost end to a distance of 1,4 mm. 
be observed that the tetraploid plates are very rare in the beginning, 


It can thus 


| 
i 
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only two such ones being present at the first 400 u. Thereafter they 
increase in number comparatively rapidly, in this particular root, 
especially in the zone at 700 to 1000 wu, but after that the proportions 
of diploid and tetraploid cells appear to be surprisingly constant, in fact, 
it happens to be 46,6 % in all the three last 100 yu thick sections. 

In other roots the same tendency is clearly noticeable, although it 
is only thought necessary to notify a few sections from different parts 
of the roots. It is considered most probable that the relation of both 
kinds of cells reaches an equilibrium at the remote end of the extending 
zone, here generally at a distance of about 1 mm. from the root tip. 
This has just been the reason for choosing those parts of the roots for 


TABLE 3. The number of somatic metaphase plates separately counted 
in periblem and plerom. 





























| | | | aw ae 
| | R | Diploid (resp. | Percentage | Tetraploid (resp. 
a | pameiioe | triploid) plates | of tetraploid; hexaploid) plates 
Slide | Root | from the | : ‘ 
- | | in (resp. hexa- | in 
sa ions recbend ——____— 7 plOimipintes| | <7 
| | i |periblem | plerom | in periblem | periblem | plerom 
| | | | 
re | | | | 
131 | 19 | 600— 800 | 27,— || S46 | 28,9 11 1 
51 | 8 | 700— 800 | os | 7 | #e 23 _ 
51 | 8 | 1300-1400; 17 | 22 66,7 34 _ 
102 | 22:/ 1000-1100! 212 | 172 | 19.2 58 sa 
|} — | _ | 103 | o2 | - | me | 4 





_ 


Triploid seedling. — * Triploid metaphase plates. — * Hexaploid metaphase plates. 


calculations when the number of tetraploid plates in separate seedlings 
were compared (Table 1). The eventual small divergences in these 
respects are easily understood as being due partly to the paucity of the 
numbers in all, partly to dissimilarities naturally present in the root 
growth, external conditions, etc., i. e. fluctuations between the re- 
spective seedlings. 

In a number of plants the same phenomenon of somatic chromo- 
some doubling is already observed. Some of these findings will be 
discussed later in this paper. Still, it is necessary to emphasize here 
that the polyploid cells are mentioned in certain plants as occurring 
in the periblem, whereas the plerom should be wholly made out of 
normal diploid cells (BRESLAWETZ, 1926, 1932). This made it necessary 
to notify the occurrence of both kinds of plates in these tissues se- 
parately. This has been done in Table 3, which shows that in 
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A, platanoides roots the observations are chiefly in accordance with the 
earlier findings in other plants. Here, too, almost all tetraploid plates 
are to be found in the periblem. There seems, however, to be diver- 
gencies in details. BRESLAWETZ (loci cit.), who has studied the presence 
of polyploid cells in the roots of Cannabis sativa, expressively points out 
that the cells of the periblem always show 40, that is the doubled 
number of chromosomes, whereas the cells of the plerom without ex- 
ception have but 20 units. Is this to be understood as an exaggeration 
of the facts only? 

The same plant, Cannabis sativa, has been studied even earlier in 
this respect by DE LITARDIERE (1924). He says (1. c.): »On voit que 


TABLE 4. The number of somatic metaphase plates in a root of 
Cannabis sativa seedling in successive sections from the root-end 
onwards. 





| | - = | - en | 
| | . Percentage of | 
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Slide | Root | from the | Sn te Gobel 

sect Nisin Sios-csiesaiag Ot eae: Sanne een 
M ‘periblem plerom periblem plerom ‘periblem plerom 

| | | | | | 

1 | 3 | O— 400} 21 4a) 138 | — | 1% | Op 

— | — /400— 600) 26 | 58 | 49 | 5 | 355 | 3, 
— | — |eoo— 800] 14 | 60 | e2 | 2 | 449 | 4 | 
— | — |g00—1000/ 14 a oe a 
Tee —~ | -—-' | B&B | we | ww 8 31 | Is | 


' 


les figures anormales sont trés frequentes (51 pour un total de 146) et, 
comme chez le Spinacia oleracea, quelle existent pour ainsi dire uni- 
quement dans le periblem, zone ot les figures normales sont plutdét 
rares». In his table DE LITARDIERE, however, mentions one tetraploid 
metaphase plate in the plerom and 9 diploid plates out of 59 in the 
periblem. It should be expected that in Cannabis, in analogy with our 
observations in Acer, the cells in the periblem, at least near the tip of 
the root would be partly, if not almost wholly, diploid. To ascertain 
this a control counting of plates in a few seedling roots of Cannabis 
sativa was undertaken. The results from one root are given in Table 4, 
the other roots showing on the whole the same results. As far as can 
be made out, the case is the very same as in Acer. Here, too, there are 
more diploid plates at the beginning, the tetraploid plates occurring 
first at a certain distance from the tip. They increase most rapidly in 
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number at 400—600 /, but still at the distance of 800—1000 « nearly 
a third of the plates in the periblem are diploid. On the other hand, 
tetraploid cells are not wholly lacking in the plerom either, although 
they are here, as in Acer, rare. Taking only the periblem into con- 
sideration, the percentage of tetraploid plates at the farther end of the 
root is, in my material, about the same as in DE LITARDIERE’s. In spite 
of the general similarity, the relative number of polyploid cells in the 
periblem of Cannabis is, however, somewhat higher, as compared 
with Acer. 

If we keep the differentiation of the periblemic and pleromic 
tissues in mind, we shall understand that the incipient separation of 
these, close to the root tip, makes the peculiar appearance of tetraploid 
cells almost exclusively in the former tissue natural. It has been ex- 
plained that the tetraploid plates are lacking or very rare at this point 
of the root, near the undifferentiated initial cell tissue, their occurrence 
and multiplying mainly falling to the extending zone. Here the tissues 
mentioned are already definitely separated, thus it is quite compre- 
hensible, why such a determined differential occurrence of the tetraploid 
cells must be at hand. The fact that tetraploid plates can nevertheless 
be found, although rarely, also in the plerom, has already been pointed 
out (see also DE LITARDIERE, 1924). Altogether 5 such plates, surely 
situated in the plerom, were noted among the 21 Acer seedlings, whereas 
in Cannabis (see Table 4) they were more common. 


3. THE ORIGIN OF THE SOMATIC DOUBLING. 


On the preceding pages it has been made clear, that, in the majority 
of cases, the doubling of the chromosome complement must occur at 
some distance from the root tip. In this part of the root, the multiplying 
of the cells ist most rapid and the periblemic and pleromic tissues 
are differentiated... What remains to be considered is how this doub- 
ling takes place. There are different theoretical possibilities. Thus 
/DE LITARDIERE (1924) gives the following three hypotheses for the 
oe of the somatic complement in Cannabis: 1) the fusion of two 

nuclei, 2) two successive cleavages of the chromosomes at the prophase, 
and 3) after a normal metaphase there is at once formed only one telo- 
phasic nucleus, a restitution nucleus, according to the modern termino- 
logy. The second mode is given as the case of doubling by Spinacia 
(DE LITARDIERE, 1923), whereas the cause in regard to Cannabis was 
not discovered. In his first publication, BRESLAWETZ (1926) explains 
the doubling to be due to the absorption of the cell wall between two 
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sister cells with a following nuclear fusion. In his later paper (1932) 
the author does not mention anything about the resorption of the wall, 
but only describes the successive fusion of two nuclei observed inside 
one cell, and stating this to be the general course in the formation of 
tetraploid nuclei in Cannabis. In an interesting study of the somatic 
chromosomes of the genus Sorghum, HuskINs and SMITH (1932) report 
the discovery of tetraploid and octoploid areas in root tips of diploid 
species. In one tetraploid plate they found a close association of 
similar-shaped chromosomes, and this paired condition of apparently 
identical units they assume to indicate that the doubling had just taken 
place in the cell. The doubling would 
thus have occurred practically in the 
‘manner of an early restitution nucleus 
formation. Such a paired condition of 
identical looking chromosomes in the 
polyploid plates has been described also 
in Spinacia (DE LITARDIERE, 1923) and 
in Cannabis (BRESLAWETZ, 1932), the 
mode of doubling being explained by the 
former in a somewhat different way, as 
mentioned above. 

It is probable that the somatic doub- 
ling of the chromosome complement can 
take place in several ways, and possibly 
in one and the same plant. In Acer we 
have, however, in vain looked for figures figs, ical Seieiien bila tn tn 
indicating such a paired condition of dermatogen layer of A. platanoides 
units, as mentioned above. According roots, X 1500. 
to our findings the most common mode seems to be the fusion of nuclei 
in dinuclear cells. Not unfrequently cells are observed with two nuclei 
in the dermatogen laver, as well as all the different stages of nuclear 
fusion described, for instance, by BRESLAWETZ in his study of Cannabis 
(1932). It may be noted that NEMEC (1910) also mentions the nuclear 
fusions to be limited generally to the meristematic cells of the roots. 

In text-figs. 4 and 5 two stages of nuclear fusion are to be seen, 
the same cells being also photographed (Plate I, figs. 12—13). In the 
former we still discover some remnants of the nuclear membrane bet- 
ween the two big nucleoli, the latter reveals its double nature in the form 
of the nucleus and there are further some buddings with small nucleoli. 
In text-fig. 6 there are two daughter cells where the cell wall forma- 
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tion has not been completed, or is resorbed between the nuclei lying 
close to each other. Such binucleate cells, or stages of nuclear fusions, 
have been observed only in the dermatogen. Why the tetraploid cells 
are restricted to the periblem is thus the more apparent. 

We can thus conclude from the place and time when the doubling 
occurs, that the tetraploid areas cannot be clear cut and uniformly built 





8 9 


Figs. 7—9. Microphotographs of root sections of A. platanoides. — Fig. 7. The 

periblem tissue inside the meristematic dermatogen layer reveals big tetraploid cells 

(two with metaphase plates) and smaller diploid cells, X 145. — Fig. 8. Several 

big tetraploid cells surrounding smaller diploid cells, X 360. — Fig. 9. One gigantic 
tetraploid cell amongst diploid cells in the periblem, X 360. 


areas in the root. NEMEC (1930) points out that the multiplying of the 
polyploid cells does not take place more rapidly than that of the diploid 
cells, as is the case in pathologic polyploid cells (WINGE, 1927). The 
same fact seems to hold true also in regard to the behaviour of these 
cells in Acer (see also, MANN LESLEY, 1925). Also from the statistical 
studies made it can be observed that the tetraploid cells cannot be 
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derived from only one or a few initial cells of the root. In other plants 
where the diploid and polyploid areas are more strictly kept apart, 
forming definite sectors in the roots, as for instance in some of the 
experimentally produced mixoploid roots of NEMEC (I. c.) and in one 
of the tomato roots described by MANN LESLEY (I. c.), obviously the 
doubling of chromosomes has occurred earlier, most probably in some 
of the initial cells close to the root tip. 

It can be noted that in Acer the root as a whole keeps its cells 
under control, so that it maintains its normal cylindrical shape. The 
same phenomenon is specially emphasized by NEMEC (1930), and is 
observed also in tomato roots (MANN LESLEY, 1925). In two Tragopogon 
hybrid roots reported by WINGE (1927), the tetraploid cells formed 
sectors, and the roots were excentric. In the published anatomical 
microphotographs (text-figs. 7—9) the mixed composition of the 
periblem of smaller diploid and bigger tetraploid cells is obvious. In 
text-fig. 7 there is one tetraploid metaphase plate in the big cell near 
the middle, another partly destroyed plate four cells to the left, and a 
diploid plate between the first-mentioned cell and the dermatogen. In 
text-fig. 8 there are several big tetraploid cells in a somewhat U-formed 
group surrounded by the smaller diploid cells, and in text-fig. 9 quite a 
gigantic tetraploid cell is to be seen. Such a dispersed distribution of 
the polyploid cells among the diploid cells is to be found in the mixo- 
ploid roots reported by NEMEC (I. c.). The size of both the tetraploid 
and the diploid cells is variable, depending much upon their position in 
the different periblem rows. This, together with the individual dif- 
ferences between the cells, makes a comparative measurement of the 
respective cell volumes very arbitrary. However, the difference between 
the sizes of diploid and tetraploid cells is great enough to allow one to 
determine what kind they are even in cases where one cannot rely upon 
the chromosome count. 


4. THE TRIPLOID SEEDLING. 


In the relatively numerous A. platanoides seedling roots studied, 
no octoploid cells or cells with a still higher number of chromosome 
sets were discovered. This is a little unexpected, since not only in the 
experimentally treated roots (NEMEC, 1910, 1930), but also in the roots 
of Spinacia, Cannabis, Sorghum, etc. such successive somatic multiplica- 
tions of chromosomes are not unfrequently reported. It might be that 
the part of the roots studied were not old enough. Thus, according to 
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KosHucHOwW (1928), in cucumber the rather rare polyploid cells are 
found in the oldest part of the periblem. 
It is remarkable that one of the Acer seedlings was triploid with 
39 chromosomes (text-fig. 10; Plate I, fig. 7). The fixation was in this 
case made with Navashin fixative, so that a comparative study of the 
chromosome types could not be undertaken. Yet the metaphase plates 
were in many instances sufficiently good to allow an exact counting 


NN 
Figs, 10—11. Somatic metaphase plates in a triploid A. platanoides seedling. Nava- 
shin fixative, X 6000.-— Fig. 10. A triploid plate (8n — 39). — Fig. 11. A hexaploid 

plate (6n — 78). 

of the chromosome numbers. Therefore no uncertainty remains as to 
the triploid nature of this plant. Just as in the diploid roots, cells with 
the doubled number of units, i. e. hexaploid plates with 78 chromo- 
somes, are to be found in the periblem of the triploid (text-fig. 11; 
Plate I, figs. 8—9). In Table 3, last line, the number of triploid and 
hexaploid plates in periblem and plerom are recorded separately in one 
100 “ long section. The percentage of hexaploid plates is a little lower 
than that of tetraploid plates in most of the diploid roots. In this 
respect the triploid plant reminds one of root No. 13 in Table 1. 
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The triploid seedling cannot be regarded as a species hybrid, since 
at the place where the seedlings were collected, and in the vicinity of 
it, only trees of A. platanoides were present, this being the only wild 
growing maple in Finland. Thus, it can be inferred that the chromo- 
some doubling in Acer is not restricted to the roots only, but occurs in 
the wild Norway maple in the generative tissues also, or is brought 
forth during the gamete formation. The existence of this autotriploid 
seedling shows moreover that diploid gametes, egg or pollen cells, with 
the somatic number of chromosomes are quite functional. Since one 
out of 22 seedlings collected from nature happened to be an auto- 
triploid one, it seems further to be very likely that such gametes are 
not extremely rare either. 

It might, on the other hand, be supposed that a closer research 
among A. platanoides trees would exhibit the presence of triploid, and 
why not of tetraploid individuals too? In the latter case the origin of 
the triploid seedling could be explained in yet a third way, as the result 
of a crossing between one tetraploid and one diploid form of A. pla- 
tanoides. It is to be regretted that the seedling in question was destroyed 
in the fixation, so that the appearance of the triploid maple could not 
be recorded. 


5. MEIOSIS IN THE POLLEN MOTHER CELLS, 


No attempt to study the earlier prophase stages was made. At the 
late diakinesis (text-fig. 12; Plate II, fig. 10) the nucleolus is still pre- 
sent, although the nuclear membrane is already resorbed. The 13 
gemini are spaced out, lying relatively far from each other, scattered 
throughout the cell. Mostly they appear as rings or V's, more than two 
chiasmata not unfrequently being present in some pairs. At the pro- 
metaphase (text-fig. 13), the nucleolus has disappeared and the pairs 
are crowded, forming a group in the middle of the cell. Soon after- 
wards the pairs arrange themselves in the spindle, which in the majority 
of cells occurs with a remarkable regularity. This can be judged also 
from several of the photographed polar views (Plate II), where, as 
can be seen, all the pairs are almost in the same focus, and also from 
the side view (Plate II, figs. 21—24). In both polar and side views 
the exact number of bivalents can be counted with great ease. At the 
metaphase I, as already at the diakinesis and the pro-metaphase, the 
varying size of the bivalents is discernible. Especially in the polar 
views, the three biggest pairs, described in detail from the somatic cells, 
can be discovered in almost every metaphase or anaphase plate. The 
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rest of the pairs show a ranging from bigger to smaller ones, but there 
is no clear discontinuity between the pairs in this respect to enable us 
to carry out a more detailed grouping. In the light of the somatic 
chromosome measurements this was, in fact, to be expected. In side 
views of the first division, the variable configuration of the bivalents, 
depending upon varying chiasmal frequency and terminalisation, makes 
it more difficult to recognize any pair with sufficient certainty. The 
ranging from bigger to smaller pairs is, however, equally noticeable. 
Pairing is absolutely regular in A. platanoides. No univalents, not to 
( say multiple complexes of higher value, have at any time been observed. 
In regard to all this regularity and order, it is all the more significant 





12 13 
Figs. 12—13. Meiosis in p. m. c. of A. platanoides, X 3000. — Fig. 12. Late dia- 
kinesis with 13 evenly scattered bivalents inside the cell. — Fig. 13. Pro-metaphase, 


the bivalents are collected into the middle of the cell. 


that two of the biggest bivalents, undoubtedly the two pairs made up 
of the identical four-segmented long chromosomes of the somatic com- 
plement, are in thé majority of cases to be found in close proximity to 
each other. There can scarcely be found any polar views of the first 
division where this is not the case. Often these bivalents lie so close 
to each other in juxtaposition that they seem almost to touch one 
another (text-figs. 15, 16; Plate II, figs. 16—20). In other plates, where 
their relation is not quite so intimate, they nevertheless lie generally in 
the immediate vicinity. The third big pair of chromosomes, in p. m. c. 
undistinguishable from the foregoing ones, never exhibits any tendency 
to such an affinity. On the contrary, it lies quite as often at some 
distance from the two associated ones, with other smaller bivalents 
between them. 
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In the metaphase plate text-fig. 14 (Plate II, fig. 14) the two big 
bivalents are to be found in juxtaposition, but clearly separated from 
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Figs. 14—18. Meiosis in p. m.c. of A. platanoides, X 3000. — Fig. 14. Metaphase I, 
the two big pairs to the left in the vicinity of each other, the third big bivalent alone. 
— Fig. 15. The big pairs in an intimate contact in the middle of the cell. — Fig. 16. 
The even distribution of the most bivalents throughout the plate is obvious, but again 


the two big pairs are in close juxtaposition. — Fig. 17. Metaphase I side view, the 
13 pairs separately drawn and showing their variable size. — Fig. 18. Second division 
metaphase. 


each other. The third big bivalent is here situated more to the right, 

one smaller pair being between it and the two first-mentioned. In the 

anaphase plate, Plate II, fig. 15, the secondary paired bivalents are to 
Hereditas XVIII. 11 
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be found to the right, and the third big pair to the left in the figure. 
In the rest of the figures given, the association between the two pairs 
revealing secondary pairing is more intimate. They mostly seem to 
adhere to each other, but this depends apparently upon a fixing collapse 
of the very closely lying pairs (comp. DARLINGTON, 1932). In the text- 
figs. 15, 16 and in the photographs of the same plates (Plate II, figs. 16, 
20) all the 13 units are easily found, only one small bivalent in the 
former plate being a little out of focus in the photograph. The rest of 
the photographed polar views (Plate II. figs. 17—19) show clearly 
the association of the two pairs in question, the remaining pairs are, 
however, not all as well in focus. 

Although secondary pairing might be expected to occur also bet- 
ween other pairs, for instance, between some of the small chromosomes 
belonging to groups where no distinct differences in their somatic out- 
look were detected, no indications of such a behaviour could be traced. 
It surely happens that sometimes two bivalents, other than the two big 
ones, may lie rather near one another (comp. Plate II, fig. 19), but this 
is not more common than the cases in which the same thing occurs 
between bivalents obviously of unequal size (Plate II, figs. 18 and 19, 
the big and small pair in the middle of the plate, and in the latter fig. 
at 12 o'clock). 

It is known that the associations observed at the metaphase I may 
also be present at the metaphase If (MEURMAN, 1929 a; LAWRENCE, 
1931 c; DARLINGTON, 1932; a. o.). In fact, it is thought that the crowding 
of chromosomes at the pro-metaphase II may bring about a secondary 
pairing still more pronounced at the metaphase II (LAWRENCE, 1931 c; 
MUNTZING, 1933). In the material of Acer studied, plates of the second 
division metaphase were not so clear as plates of the first division. This 
is due partly to the smears not being equally well made, and partly 
to the more elongated dumbell-like appearance of the chromosomes at 
this stage. The material thus being less suitable and scanty for a 
critical study, nevertheless it could be ascertained that the same rela- 
tionships as in metaphase I were present. The divisions take place with 
normal regularity and the chromosomes in well fixed plates are evenly 
distributed. The two big chromosomes revealing affinity at the first 
division are here also usually in the neighbourhood of each other (text- 
fig. 18; Plate II, fig. 11). They are, however, not so easy to distinguish 
with certainty in every case. Neither was it possible in the metaphase II 
to discover plates where the association between the chromosomes in 
question was as intimate as in many of the plates of the first division. 
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In regard to the occurrence of the triploid seedling, attempts were 
made to find among the p. m. c. and the young tetrads certain evidence 
of diploid gamete formation. The search was, however, not crowned 
with success. No formation of restitution nuclei, no cells with two 
successive cleavages of all univalent chromosomes, no fusions of second 
division spindles or the like were detected. The tetrad formation also 
appears to be normal, as no tetrads with a reduced or additional number 
of nuclei were discovered. 


IV. DISCUSSION. 


The observations recorded on the previous pages have revealed that 
the renewed study of the cytology of the Norway maple has brought 
about several points of significance. Not only was the predicted 
occurrence of secondary pairing actually found, but also many other 
peculiarities of cytological interest were present. 

All the 22 roots of A. platanoides studied were thus mixoploid roots, 
according to the terminology of NEMEC (1930). The occurrence of 
polyploid cells in the tissues of normal diploid plants, judged from the 
cases mentioned in literature, is by no means rare. Without any attempt 
to give an exhaustive list of plants where, due to somatic doubling, 
polyploid cells in roots are found, the following may be mentioned: 
Spinacia oleracea (SToMPsS, 1910; DE LITARDIERE, 1923), Cannabis sativa 
(DE LITARDIERE, 1924; BRESLAWETZ, 1926, 1932), Mercurialis annua 
(DE LITARDIERE, 1924), Solanum lycopersicum (MANN LESLEY, 1925), 
Melandrium album (BRESLAWETZ, 1926), Crepis dioscoridis (NAVASHIN, 
1926), Tragopogon pratensis X porrifolius (WINGE, 1927), Cucumis 
sativus a. o. Cucurbitacee (KosHucHow, 1928), Sorghum species 
(HusKINS and Smita, 1932), Kniphofia Nelsonii (MOFFET, 1932 a), Ane- 
mone hepatica and A. vernalis (MOFFET, 1932b). It is also de- 
monstrated, especially by the works of NEMEC (1904, 1910, 1930) and 
SAKAMURA (1920), that the treatment of roots with narcotics, cold, ete. 
will easily bring about somatic chromosome duplications. However, 
plants where the mixoploid condition is a characteristic and regular 
feature, — as in Acer —, are not very common. Probably only Spinacia, 
Cannabis and perhaps certain Sorghum species appear so far to belong 
to this group of plants. 

By the aid of statistical studies it could be shown that the amount 
of diploid and tetraploid cells varies in the different Acer seedlings in 
accordance with the frequency curve. It was also observed that the 
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tetraploid plates are rare near the root-tip. Their relative percentage 
increases most rapidly at a distance of about 600—800 / from the tip, 
in the extending zone of the root where the cells most actively divide, 
but already at a distance of ca 1000 / the relative number of both 
kinds of cells has arrived at an equilibrium. 

In conformity with the statements of NEMEC (1910) it is considered 
most probable that the somatic doubling of the chromosome comple- 
ment occurs generally, if not exclusively, in the meristematic cells of 
the dermatogen. The duplication is found to be brought about owing 
to the fusion of daughter nuclei in this cell layer. Apparently the rapid 
division tempo, the relatively small size of the meristematic cells and 
certain physiological conditions account for this. It rather looks as if 
the cell-wall formation cannot be completed after a normal nuclear 
division in time before preparations have commenced for the next 
division. In almost the same way the duplication of the chromosome 
number is described to occur in Cannabis roots by BRESLAWETZ (1932). 
As other possibilities have been discussed previously it is not necessary 
to enter upon them here. 

While the somatic doubling in Acer roots, as described, takes place 
in the majority of cases at some distance from the root end, the result 


‘is that the polyploid cells are to be found almost exclusively in the 


periblem and not in the plerom. That the periblem tissue, however, 
should consist exclusively of polyploid, the plerom without exception 
of diploid cells, as BRESLAWETZ (1926, 1932) declares to be the case in 
the roots of Cannabis sativa, does not tally with the observations made 
by us. Not only in Acer, but also in the seedling roots of Cannabis 
tetraploid cells were seen, although rarely, in the plerom as well 
(comp. also DE LITARDIERE, 1924). On the other hand, the periblem 
tissue contained diploid cells even at a distance of more than 1 mm 
from the tip. The percentage of diploid metaphase plates in the 
periblem of Cannabis roots is, however, possibly a little lower than 
in Acer. 

The mixed distribution of both kinds of cells in the periblem 
tissue is the cause why no definite sectors of the one kind or other are 
formed. The roots as whole maintain their normal cylindrical shape 
just as in other plant-roots where the build-up of the root is the 
same (NEMEC, 1930). It is assumed that in plant roots where the poly- 
ploid cells are arranged in restricted sectors (MANN LESLEY, 1925; 
WINGE, 1927) the somatic doubling has happened in an initial cell near 
the root end. The excentric form of such roots, as compared with 
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other mixoploid roots, should thus be due to this difference in time, 
place and frequency of the original somatic duplications. 

In conformity with earlier statements (TAYLOR, 1920; DARLING, 
1923) the chromosome number of Acer platanoides was found to be 
twenty-six diploid and thirteen haploid. A detailed study of the somatic 
chromosomes made it possible to classify them in groups of similar- 
shaped units, depending upon their different lengths and other mor- 
phological differences between them. In the somatic complement there 
can thus be recognized five fairly plainly distinguishable types of chro- 
mosomes, viz. the long ones with three constrictions, making two iden- 
tical looking pairs, the long pair with members possessing two con- 
strictions, the pairs of chromosomes with satellites, three pairs of short 
chromosomes with two, possibly three, constrictions, and lastly five 
pairs of chromosomes with only one constriction. Minor differences in 
these last groups are obviously present, as described, but due to the 
minute size of the chromosomes (the longest chromosomes of the com- 
plement being 2,2 4, the shortest only 0,3“) a more detailed grouping 
of the pairs cannot be regarded as convincing enough. In certain well 
fixed tetraploid plates the same types and in the numbers expected 
were also found. 

Among the 22 seedlings studied, there was one triploid with tri- - 
ploid and hexaploid cells in the root. An analysis, similar to that made 
of the chromosomes in the diploid and tetraploid metaphase plates, was 
not possible in this case owing to poor fixation. The exact number of 
units could, however, be counted several times in both the triploid and 
the hexaploid plates, i. e. 39 and 78 chromosomes respectively. There - 
is no reason to doubt that the primary or basic set of chromosomes is 
here represented three resp. six times. 

The triploid seedling is of special interest, due to the fact that 
polyploid Acer species are known. Yet the plant in question is not 
a species hybrid, but an autotetraploid. The former possibility is ex- 
cluded, since no other Acer species are known to grow in the vicinity 
of the plot where the seedlings were collected. Still it might be thought 
that there would exist both diploid and tetraploid forms of the Linnean 
species Acer platanoides. A research in this respect should thus be 
desirable. Most probably, however, the chromosome doubling in Acer 
is not restricted to the root tissues only, but may also take place in 
the shoots. It must be admitted that, in studying the p. m. c., no forma- 
tion of diploid gametes was observed, although such cases are often 
described in other plants. Therefore we cannot tell whether the di- 
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ploid gamete fertilised by one normal haploid, which most certainly has 
given rise to this particular triploid, has arisen through a somatic 
duplication in the generative tissue, or if it was brought about during 
the meiosis in some of tht three well-known ways, found, for instance, 
by the author in Ribes, Aucuba, and the potato (MEURMAN, 1928, 
1929 b, 1932). : 

It was pointed out how the meiotic divisions in A. platanoides 
proceed in the p. m. c. with great regularity, no univalents or multi- 
valents ever being observed. The hope of discovering secondary pairing 
in this plant, which, as mentioned, was the impulse to this study, was 
on the other hand amply verified. Two of the chromosome pairs at 
metaphase I, and at the same time the most easily recognizable ones, 
were found associated in the manner explained as secondary pairing 
(DARLINGTON, 1932; LAWRENCE, 1931 b). The case in Acer seems to us, 
in fact, to be a singularly clear evidence for this much discussed and 
also criticised theory of the few last years (DARLINGTON, 1928, 1932; 
DARLINGTON and MOFFET, 1930; LAWRENCE, 1930, 1931 a, b, c; MOFFET, 
1931; MEURMAN, 1929a; SAx, 1931; CLAUSEN, 1931; MEURMAN and 
RANCKEN, 1932; MUNTZING, 1933; a. 0.). The association here fulfils, 
in our opinion, all the possible demands of an indisputable event of 
secondary pairing in a good species with one diploid, that is basic chro- 
mosome complement. Further attention may thus be paid to the follow- 
ing points: 1) The two bivalents associated in the polar views of meta- 
phase I are of equal size and, at the same time, easily recognizable from 

a of the others. 2) In the somatic chromosome complement the 
same two pairs are found. They are the longest ones, and identical not 
only in size but also in having the same number of similar segments. 
The third chromosome pair of about the same length is distinctly dif- 
ferent in the latter respect. 3) The fixation has been successful, all 
chromosomes lying. in the metaphase plates evenly distributed and at 
regular intervals from each other, not indicating any tendency to ab- 
normal swelling or clumping. 4) The two pairs revealing secondary 
affinity are in the majority of plates in juxtaposition to one another, 
other bivalents not showing any such regular tendency to paired situa- 
tion. 5) At diakinesis, or in the numerous side views of metaphase I 
studied, a real quadrivalent formation was never observed. All 26 chro- 
mosomes always form i3 bivalents at these stages, which could be 
easily controlled in any number of cells. 6) At the anaphase I, as well - 
as at the second division, the numerical reduction is enforced without 




















ACER PLATANOIDES 167 





any irregularity, etc. (Compare the criterions of real secondary pairing 
given by DARLINGTON, 1932 and LAWRENCE, 1931 b.) 

The theory of secondary pairing put forward originally by 
DARLINGTON (1928) and further developed by LAWRENCE (1931): 
especially implies that the chromosomes showing this kind of affinity 
are related to each other. The theory itself, as well as its important 
bearing upon the conclusions which it permits us to draw concerning 
the origin of the chromosome complements now present in plants. has 
been thoroughly discussed by the authors mentioned above (see 
especially DARLINGTON, 1932 and LAWRENCE, 1931 b). It will suffice if 
we refer the reader to them and directly enter upon the question of 
secondary pairing in Acer. In this plant, as stated, only two bivalents 
expose a marked, but strong, secondary pairing at the metaphase I. In 
accordance with the assumptions made in respect to other similar cases 
of secondary polyploidy, the haploid chromosome number of 13 would 
thus be a secondarily balanced basic set, derived from an ancestral set 
of 12 units. The diploid chromosome complement of Acer platanoides 
might thus be written as follows: A,A, A.A, BB CC DD EE FF GG HH 
II JJ KK LL, the A, and A, chromosomes designating the longest four- 
segmented chromosomes of the somatic complement. 

The deduced ancestral basic chromosome, set twelve for the genus 
Acer is very likely already that in its turn a secondarily balanced one. 
It might have been derived originally from a still lower chromosome set. 
Yet the establishment of the basic set of 12 chromosomes has occurred 
so early in the history of its evolution that, at least with the material 
available, no certain conclusions further backwards can be drawn. A 
further conjecture might be put forward. Assuming that only original 
tetrasomic chromosome complexes would be present in the somatic 
complement of the diploid Acer, it can be seen, by comparison with the 
description of the different chromosome types given, that the lowest 
possible set would have been 8. The somatic chromosome complement 
of Acer now present had thus to be regarded as originally quinquely 
tetrasomic. It must be emphasized that this conception is purely hypo- 
thetical, but the presence of two pairs of very similar chromosomes 
with satellites etc., and the distribution of similar sized bivalents in the 
metaphase plates of the first division can be referred to in this respect. 

Too few representatives from related families are cytologically 
studied to enable us to make a more thorough comparison of the basic 
numbers in these and in the genus Acer. In the genus Aesculus the 
lowest haploid number is so far 20 (Hoar, 1927; SKOvVSTED, 1929). 
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Empetrum species with the haploid number of 13 and 26 are described 
(HAGERUuP, 1927). In the genus Staphylea, however, the basic number 
seems to be 12 (MOTTIER, 1914; WINGE, 1917), but the countings were 
made at a time when cytological technique was not so developed. The 
latter author mentions, indeed, that once the haploid number 13 was 
also determined. 

The basic number in Aesculus is surely a secondary one. In fact 
LAWRENCE (1931 b) and DARLINGTON (1932) both conclude from the 
published metaphase figures of Aesculus species that they give good 
illustrations of a loose but obvious secondary pairing. In his table 2, 
LAWRENCE (I. c.) gives ten as the probable basic number for the genus. 
The chromosome complement of Aesculus may have originated from 
one ancestral set of 10, or perhaps 5, but why not as well from one old 
balanced set of 12, in a more complicated manner, similar to that in 
Pyrus. In the figures given by SKOVSTED (1929) the secondary pairing, 
if present, is indeed very loose. The chromosomes in the metaphase 
plates may just as well be grouped in almost any way desired, as the 
chromosomes do not reveal sufficiently pronounced differences in size. 

At present it is obviously useless to try to determine what the most 
primitive ancestral chromosome set might have been for the Sapindales, 
or the genus Acer. Yet in the light of recent studies, especially in 
hybrids, it might be assumed that continued studies of the cytology of 
polyploid Acer forms and hybrids, with their more irregular meiotic 
behaviour, could help us a step further along this way. 


The author wishes to express his great indebtedness and sincere 
thanks to his assistant, cand. agr. G. RANCKEN, who with great care and 
constant ingenuity has helped by making the slides and also assisted in 
other ways during the study. He is also much obliged to Dr J. JANNEs, 
who has laboured so much in procuring financial aid to make studies 
of this kind possible at the Experimental Station. 


V. SUMMARY. 


1) A detailed account is given of the chromosome morphology, the 
doubling of the somatic complement, and the chromosome behaviour 
in p. m. c. during the meiotic divisions, especially in regard to the 
observed secondary pairing in Acer platanoides (2n = 26). 
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2) The somatic chromosomes are classified, according to their types, 
into five distinct groups. The two pairs of chromosomes, belonging to 
the first group, seem to be wholly identical in appearance. They are 
the longest ones (1,s—2,2 “) and possess three similarily situated con- 
strictions. The second group consists of one pair of chromosomes of 
about the same length, but with only two constrictions. The two pairs of 
the third group are made up of chromosomes with satellites. To the 
fourth group three pairs of three or four segmented chromosomes are 
counted, and in the fifth group five pairs of chromosomes with only 
one constriction are collected. Possible minor dissimilarities between 
the shorter pairs (0,s—1,3 w) forming the last-named three classes are 
explained. 

. 3) In all the seedling roots studied the constant presence of tetra- 
ploid metaphase plates is emphasized. Statistical dates about the fre- 
quency of these abnormal plates in the separate seedlings are given as 
well as their occurrence in successive sections and different tissues of 
the root. These observations in Acer are compared with similar findings 
made in a few roots of Cannabis sativa (2n = 20) studied, and with 
earlier reports of kindred cases. 

4) The somatic duplication is explained to be due to the nuclear 
fusion in dermatogen cells, usually at some distance from the initial 
cell tissue at the root tip. This is supposed to explain the selective 
position of the polyploid cells in the roots. 

5) One of the 22 seedlings dealt with in this paper appeared to be 
an autotriploid. In its root, due to somatic duplication, hexaploid plates 
could in turn be found. The origin of this triploid seedling and its 
bearing upon the the question of polyploidy in the genus Acer is briefly 
discussed. 

6) In the p. m. c. at the metaphase I two large bivalents exhibit 
strong and evident secondary pairing. These bivalents are quite ob- 
viously composed of the chromosomes belonging to group one, according 
to the classification of the somatic chromosomes. They are easy to 
distinguish from most other bivalents in the polar views of metaphase I, 
owing to their prominent size. No other bivalents reveal any evidence 
of such secondary pairing. It is pointed out how this particular case 
of secondary association is exceedingly clear, and affords an indisput- 
able evidence in favor of the existence of such an affinity between 
chromosomes belonging to the same primary or basic set. 

7) The possibility of a still lower ancestral basic chromosome number 
for the genus Acer is discussed in the light of related studies and with 
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regard to the different chromosome types found in the somatic com- 

plement. The evidences to be gained from the few publications, con- 

cerning related families, are in this connection shortly dealt with. 
Piikki6, February 1933. 


EXPLANATION OF PLATES. 


The magnification reproduced is X 1800, except for the figures 12 and 13, where 
it is X 360. 

PLATE I. 

Figs. 1—4. Somatic metaphase plates from the roots of A. plantanoides seed- 
lings. — Fig. 2. The same as text-fig. 2. — Fig. 4. The same as text-fig. 1. All the 
four satellites can be seen. — Fig. 3. Navashin fixative, the more swollen appearance 
of the chromosomes is obvious as compared with the chromosomes in the figs. 1, 2 
and 4 fixed with Benda. 

Figs. 5—6. Tetraploid metaphase plates from the same roots. — Fig. 5. The 
same as text-fig. 3. Many of the satellites are remarkably distinct. — Fig. 6. The 
difference in length between the chromosomes is to be observed. 

Fig. 7. Somatic metaphase plate from the root of the triploid seedling. 
Navashin fixative, 2n — 39. The same as text-fig. 10. 

Figs. 8—9. Two photographs at different focuscing from one and the same 
hexaploid metaphase plate of the triploid seedling root. The same as text-fig. 11. 


PLATE II. 


Fig. 10. Diakinesis in the p. m. c. of A. plantanoides. The same as text-fig. 12. 
Ten out of the thirteen gemini can be seen. 

Fig. 11. Second division metaphase. The two chromosomes revealing se- 
condary pairing are in juxtaposition at 6 o’clock in the polar view plate. 

Figs. 12—13. Nuclear fusion in the dermatogen cells of the roots of A. plata- 
noides. — Fig. 12. The cell in the middle is the same as in text-fig. 4. — Fig. 13. The 
cell showing nuclear fusion is the same as in text-fig. 5. 

Fig. 14. The two big pairs showing secondary pairing are at the perifery of 
the plate at 7 o’clock. The third big pair is alone, more to the right. The same as 
text-fig. 14. 

Fig. 15. Early anaphase plate. Two of the big chromosomes are in the vicinity 
of each other at 4 o’clock, the third big one is alone at 10 o’clock. 

Fig. 16. Secondary pairing obvious. The same as text-fig. 15. 

Figs. 17—19. In every case the secondary pairing between the two big pairs is 
obvious. 

Fig. 20. The same as text-fig. 16. 

Figs. 21—24. Four successive photographs of the same cell at different 


focuscing. All 13 bivalents are to be recognized. 
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UNTERDRUCKTE REZESSIVFORMEN IN 
GARTENVARIETATEN VON VISCARIA 


von KLAS TJEBBES 


INSTITUT FUR ZUCKERRUBENFORSCHUNG HILLESHOG, LANDSKRONA 





oo von einjahrigen Sommerblumen werden in der Regel in der 
Weise angebaut, dass von einer bestimmten Gartenvarietat eine 
gréssere Anzahl Pflanzen in einem Beet oder in einem Gewiachshaus- 
abteil kultiviert werden. Wahrend der Vegetationsperiode werden alle 
von dem Typus abweichenden Individuen ausgemerzt. Die tibrigen 
Pflanzen befruchten einander durch Vermittlung von Insekten oder 
werden absichtlich mit einander gekreuzt. Selbstbestiubung kommt — 
ausgenommen bei den seltenen obligaten Selbstbestaubern — praktisch 
genommen nicht vor. 

Es ist leicht einzusehen, dass bei dieser Anbauweise etwa vor- 
handene rezessive Gene sich fast niemals 4ussern kénnen; aber auch, 
dass dieselben nicht aus dem Material verschwinden. Unterwirft man 
solche Pflanzen erzwungener Selbstbestaubung, hat man dagegen gute 
Aussichten — wenn iiberhaupt Selbstfertilitat besteht — unter den 
Nachkommen Pflanzen mit rezessiv bedingten Eigenschaften zu finden. 
Es ist denn auch, bei einigermassen grossen Zahlen von selbstbestaub- 
ten Mutterpflanzen, gar keine Seltenheit, dass allerhand abweichende 
Formen aus sogenannten konstanten Gartenvarietaéten zum Vorschein 
kommen. Es ist natiirlich unrichtig, solche abweichende, ihrer Ent- 
stehung gemiss oft gleich konstante Formen »Mutanten» zu nennen, 
was doch 6fters geschieht. Diese rezessiven Gene gehéren ja zum spe- 
zifischen Genenbestand der Varietat. Sie wiirden bei freier Vermehrung 
ohne Selektion dann und wann ans Licht kommen, und zwar in ge- 
wissen Prozentsitzen. Bei der gebrauchlichen Anbauweise bei den 
Samenfirmen werden sie praktisch genommen ganz unterdriickt; um- 
gekehrt wird durch den Kunstgriff der Selbstbestaubung das Zahlen- 
verhaltnis zu Gunsten der Rezessiven geindert. 

Im Folgenden werden einige Beispiele fiir das Auftreten solcher 
unterdriickter rezessiver Bestandteile einiger bei tiblicher Kultur kon- 
stanter Gartenvarietaten von »Viscaria» (Silene coeli-rosa L., = Viscaria 
oculata LINDL.) mitgeteilt. Verschiedene weiss- und gefarbtbliihende 
Varietaéten wurden wihrend mehreren Jahre zwecks Studien iiber die 
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Vererbung der Bliitenfarbe und tber partielle Sterilitat im hiesigen 
Versuchsgarten kultiviert. Diese Formen stehen einander sehr nahe. 
Sie haben alle dieselbe Chromosomenzahl, 2n = 24 (TJEBBES 1928). Es 
sind alle einjahrige, stark verzweigte, halbhohe Kriéuter, welche kaum 
andere als Farbenunterschiede aufweisen. Infolge ihrer Bliitenbiologie 
sind sie ausgeprigte Fremdbefruchter; bei kiinstlicher Selbstbestaubung, 
die mit dem Pollen einer anderen Blume derselben Pflanze ausgefiihrt 





Fig. 1. Besenférmige (links) und normale Pflanzen. 


werden muss, sind sie doch leidlich selbstfertil. Man erhalt etwa 10— 
20 %. gute Samen. 

Nach einem Jahre von Kontrollanbau, wobei von sechs Farbenva- 
rietaten je 200 Pflanzen beobachtet wurden und wobei diese Sorten sich 
im girtnerischen Sinne als ganz konstant erwiesen, wurden von jeder 
Sorte zirka 20 Pflanzen isoliert und geselbstet. Die Nachkommen- 
schaften zeigten in der Hauptsache auch Konstanz; bei den gefirbt- 
bliitigen Sorten kamen doch kleine Abweichungen in der Form von 
helleren Bliiten vor. So enthielten von den 20 hellblauen Familien zwei 
weissbliihende Exemplare, 5 % bzw. 40 %. Von 28 dunkelpurpurnen 
Familien ergaben vier hellrosa, hellblau und hellpurpur in Prozent- 
sitzen von 3 % bis 37 %, u. s. w., offenbar Ausspaltungen von rezessiven 
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Fig. 2. Halbgeéffnete Blumen mit »zusammengerollter»' Krone. 





Fig. 3. Blumen mit »zusammengerollter» Krone. Weiter als hier abgebildet 6ffnen 
sich die Blumen nichi. 





Fig. 4. Normale Blumen von Viscaria. 
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Formen aus Heterozygoten. Bei der iiblichen Vermehrung durch 
Fremdbestéubung treten solche Formen nicht oder sehr selten auf. 

Grésseres Interesse als diese Farbenrezessiven beanspruchen die 
folgenden vier Fille, die im Laufe der Jahre bei aus Selbstbefruchtung 
hervorgegangenen Pflanzen auftraten. 

1. Abspaltung einer Form mit besenférmigen Habitus (siehe Fig. 1, 
links) wurde dreimal konstatiert, einmal bei 5 von 9, einmal bei 3 von 
19 und einmal bei 4 von 18 Pflanzen, zusammen bei 12 von 46 Pflanzen 
nach Selbstbestaubung, daneben auch einige Male bei Pflanzen aus 
Kreuzungen. Der Unterschied scheint von nur einem Gen bedingt zu 





Fig. 5. Blumen mit normaler und durchsichtiger Krone (rechts). 


sein. Selbstung besenférmiger Pflanzen ergab ausnahmslos nur besen- 
formige Nachkommen. Die Fertilitaét der besenférmigen Pflanzen ist 
eben so gut wie die der normalen. 

2. Zusammengerollte Kronenblatter (siehe Fig. 2, 3 und 4), wobei 
die Krone sich niemals ganz 6ffnet, wurden zweimal in Familien nach 
Selbstbestaubung gefunden. Immer waren alle Blumen der betroffenen 
Pflanzen abgeandert. Das eine Mal zeigten von 8 Pflanzen zwei die 
Abweichung, das andere Mal 23 von 110 Pflanzen. Auch bei Individuen 
aus Kreuzungen trat diese Form einmal auf. Es ist méglich, dass Falle 
iibersehen worden sind, weil die Knospen an schwachen Pflanzen sich 
bisweilen gar nicht 6ffnen kénnen und daher bei schlechtem Wetter 
verfaulen. Es ist schwierig, von Pflanzen mit dieser Abweichung Samen 
zu erhalten, weil nur sehr wenig Pollen gebildet wird. In allen unter- 
suchten Fallen, 9 Selbstbestaiubungen mit zusammen 88 Nachkommen 
und drei Kreuzungen von je zwei »gerollten» Pflanzen miteinander mit 
zusammen 60 Nachkommen, hat die gerollte Form sich als konstant 

Hereditas XVIII. 12 
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erwiesen. Die Pflanzen aus Kreuzungen waren bedeutend kraftiger und 
6ffneten ihre Blumen ungefahr wie in Fig. 3. Die Pflanzen nach Selbst- 
bestéubung waren in vielen Fallen nicht imstande, ihre Blumenkronen 
auch nur teilweise zu entfalten. Obgleich das Zahlenmaterial unzu- 
reichend ist, lasst sich auch hier mit Wahrscheinlichkeit ein monofak- 
torieller Unterschied zwischen der normalen und der gerollten Form 
annehmen. 

3. Durchsichtige Krone (Fig. 5, rechts) trat nur einmal auf bei 
zwei von 10 Pflanzen nach Selbstbestaubung einer reinweissen Form. 
Kreuzungen mit der einen dieser Pflanzen misslangen; von der anderen, 





Fig. 6. Rechts einjahrige, in der Mitte zweijaihrige Pflanze im Herbst des ersten 
Jahres. Links zweijahrige Pflanze, im Gewachshaus zur Bliite gebracht. 


geselbsteten Pflanze erhielten wir einige wenige Samen und vier Nach- 
kommen. Diese besassen durchsichtige Kronen, jedoch nicht so aus- 
gepragt wie bei der Mutterpflanze, und nicht alle Blumen zeigten die 
Eigenschaft im selben Grade. 

4. Zweijdhrige Pflanzen. In einigen rotbliihenden Familien er- 
schien nach Selbstung eine Anzahl von Nachkommen mit ganz abwei- 
chendem Habitus. Anstatt sich zu verzweigen und in die Héhe zu 
wachsen bildeten sie niedrige Polster mit verkiirzten Gliedern (Fig. 6, 
in der Mitte). Die Wurzeln waren kraftig entwickelt und die Blatter 
etwas breiter als bei den gew6hnlichen Formen. In der Regel kamen 
diese Pflanzen nicht zur Bliite, oder sie zeigten erst im Herbst, wenn 
die normalen Pflanzen schon lange abgebliiht und gestorben waren, 
einige Knospen. Sie standen im Oktober noch ganz griin da und wiirden 
in einem milden Klima sicher in diesem Stadium im Freien tiberwintert 
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haben. Einige Polster wurden in Tépfen im Gewachshaus am Leben 
gehalten. Sie hielten sich aber schlecht. Nur eine dieser Gewachshaus- 
pflanzen konnte im Dezember zur Bliite gebracht werden (Fig. 6, links). 
Eine Anzahl Polster wurde unter einem kalten Fenster gehalten. Sie 
bliihten im Friihjahr, nachdem sie bedeutend in die Héhe gewachsen 
waren (Fig. 7, links). Von diesen ausgespalteten zweijihrigen Pflan- 
zen haben wir nimmer Samen erhalten. Wenn man aber die spiatesten 
Exemplare unter den einjihrigen Pflanzen der Familien, welche zwei- 





Fig. 7. Rechts einjahrige, links zweijahrige Pflanze, im zweiten Jahr bliihend. 


jahrige Pflanzen abspalten, selbstet oder miteinander kreuzt, bekommt 
man regelmassig eine wechselnde Zahl von zweijihrigen Individuen 
unter den Nachkommen. Daneben kommen aber auch Zwischenformen 
vor, die habituell Uberginge zwischen den extremen Typen darstellen 
und im ersten Jahre, aber sehr spat bliihen. Im Jahre 1929 war das 
Verhaltnis in drei solchen Nachkommenschaften wie folgt: 


Fam. A. Rein zweijaihrig 5; Zwischenformen 4; rein einjahrig 21 
» B. » » 4 » 10 » » 27 
» cC.. » » 6 » 7 » » 31 
Zusammen__» » 15 » 21 > » 79 


Der genetische Unterschied zwischen den normalen einjahrigen und 
den zweijahrigen, resp. extrem-spaiten Formen lasst sich aus diesen Er- 
gebnissen nicht feststellen. Er scheint jedenfalls von mehreren Faktoren 
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abzuhangen und die zweijahrigen Formen sind den einjahrigen gegen- 
iiber deutlich rezessiv. 

Der Umstand, dass diese zweijahrigen Formen bisher ausschliess- 
lich aus geselbsteten Pflanzen einer bestimmten dunkelroten Kronen- 
farbe oder aus Nachkommen von Kreuzungen mit solchen Pflanzen 
(niemals in F,) hervorgegangen sind, deutet vielleicht daraufhin, dass 
die Zweijahrigkeit von einer verwandten, zweijahrigen, rotbliihenden 
Art herstammt. Um die bei den Viscarien sonst nicht vorkommende 
schwarzrote Farbe in das Material einzufiihren hatte man nach dieser 
Hypothese Kreuzungen mit einer solchen verwandten Art in friiheren 
Zeiten ausgefiihrt und die rezessive Zweijahrigkeit als unerwiinschte 
Eigenschaft durch Selektion unterdriickt, ohne sie aber auf dieser Weise 
volistandig zum Verschwinden bringen zu kénnen. Fiir eine solche 
Annahme sprechen auch die breiteren Blatter der zweijahrigen Pflan- 
zen und die partielle Sterilitaét; gegen sie spricht vielleicht die Regel- 
massigkeit der Reduktionsteilung, die aber bis jetzt nur wenig ein- 
gehend untersucht worden ist. 
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A CASE OF AMPHIDIPLOIDY WITHIN THE 
COLLECTIVE SPECIES EROPHILA VERNA 
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(, ENERALLY Erophila verna is regarded as a good species, con- 
JT taining a number of constant »microspecies» (JORDAN 1864, 
1873; ROSEN 1889, 1910, 1911, 1925). It is a matter of definition 
whether these microspecies shall be regarded as species in a Linnean 
sense, in which case Erophila verna had to be regarded as a genus; but 
if so, it would be impossible, at least, to distinguish and describe all 
existing »species» within Erophila verna, as I have pointed out some 
years ago (1926). In modern time other terms have been proposed, 
and we would suggest to follow TURESSON (1929) and call E. verna a 
»coenospecies», consisting of a number of »oecospecies». 

Through later years the genetic experiments and cytological exa- 
minations I have carried out on Erophila have been largely extended. 
The different Erophila-types have been shown very often to have 
different chromosome numbers and to behave as »true» species by 
crossing. 

An account of all the experiments will be dealt with at a later 
occasion. Here I shall only mention the origin of an amphidiploid 
new oecospecies, which has arisen by the crossing of two distinct ori- 
ginal oecospecies with different chromosome number. 

Amongst my material of Erophila verna there is an oecospecies 
from Holland called E. violaceo-petiolata (see BANNIER 1923) with 32 
chromosomes in the haplophase (WINGE lI. c.), the highest chromosome 
number yet found in Erophila (Fig. 1). Another Erophila-type which 
in my records has been called »No. 8» has 15 chromosomes (Fig. 2). 
Both are entirely constant and easily distinguished from one another. 
It is a general rule, by the way, in Erophila, that types with few chro- 
mosomes (f. i. 7, which seems to be the lowest number existing) have 
small rosettes with short leaves, while the size of the rosettes and the 
length of the leaves is increasing with increasing chromosome number. 
This is easily established when the types are grown under identical 
environments. At present I have under cultivation constant Erophila- 
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types with the following haploid chromosome numbers: 7, 14, 15, 16, 
18, 19, 26, 29 and 32. 





Fig. 1. Erophila violaceo-petiolata (n = 32). Plants rather young. 





Fig. 2. Erophila »No. 8» (n = 15). 


In 1928 I made a cross (by applying a binocular microscope) 
between Erophila »No. 8», with n= 15, and E. violaceo-petiolata, with 
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n == 32, using the last one as pollen parent. 23 seed resulted from the 
emasculation and pollination of 3 flowers. 

F, consisted of 14 individuals of identical appearance (Fig. 3), 
and resembling E. violaceo-petiolata more than the other parent, as 
was to be expected, since violaceo-petiolata has contributed 32 chro- 
mosomes and »No. 8» only 15 chromosomes to the offspring. Un- 
fortunately the photo of violaceo-petiolata (Fig. 1) shows the plants on 
a rather early stage, where the similarity between F, and violaceo- 
petiolata is less marked. The plants were of a very low fertility and 
gave all together about 250 seed. 








Fig. 3. Fi of Erophila »No. 8» (n= 15) X E. violaceo-petiolata (n = 32). 


F, consisted of 115 individuals, which were described as showing 
no conspicuous segregation. Ten of the most varying plants from the 
F,-plot are shown in Fig. 4. They were selected and selfed for the 
F;, but not all of them produced seed. 

Most of the F;-plots obtained were apparently constant, a fact 
which agrees with the observation of ROSEN on his hybrid material of 
Erophila cochleata and E. radians. Some other Erophila-hybrids of 
mine, however, segregated through several generations. 

As it was of interest to establish the chromosome number in these 
constant F;-plants, cand. mag. K. Horn of Oslo Botanical Garden, who 
was working as a guest in the laboratory in the spring of 1932, under- 
took the investigation of this material and found that the plants had 











Fig. 4. Ten selected F:-plants of Erophila »No. 8» (n = 15) X E. violaceo-petiolata (n — 32), showing the variation within 
the F»2-plot. 
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about 47 chromosomes in the haplophase and performed a regular 
reduction division. In other words: the F;-plants were amphidiploids, 
containing the sum of the chromosomes of the two parental types, 
and the same was later found to hold true for a number of F,-plants. 





Fig. 5. Semi-heterotypic division in two pollen mother cells of F:. 


The question arose when this doubling had taken place. A priori 
one would expect either to find the F,-individuals doubled throughout, 





Fig. 6. a and b pollen tetrads of F1; c and d pollen dyads of F:. 


i. e. with 94 chromosomes in the soma, or to find 47 in the soma of F; 
and the gametes being formed without reduction division, hence F; 
being amphidiploid. As the F,-individuals had a low fertility it was 
anticipated that the last possibility had been realized. 
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An examination of the F,-type, which had been fixed in 1929, 
showed that the pollen formation was along the same line as described 


Fig. 7. Pollen grains of F:. Metaphase of primary 
division with 47 chromosomes. 


two and two identical (Fig. 6a, b). 





by KARPECHENKO (1927) in 
the case of Raphano-Brassica, 
i. e. that diploid pollen were 
formed by a_ »semi-hetero- 
typic division» (ROSENBERG 
1927). Fig. 5 shows the first 
division in the pollen mo- 
ther cell. In some cases the 
division leads to the forma- 
tion of two daughter nuclei; 
as the chromosomes are un- 
paired in the prophase they 
will be distributed at random 
to the two poles, and a ho- 
moeotypic division follows, 
resulting in 4 pollen grains, 


In other cases the univalents 


do not distribute themselves to the two poles but are included 
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Fig. 8. The amphidiploid hybrid between Erophila »No. 8» (n= 15) and 
E. violaceo-petiolata (n= 32). Fa. 


in one single nucleus, containing the same chromosome complement as 


the pollen mother cell. 





By the following homoeotypic division dyads 
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are formed (Fig. 6c, d), i. e. pollen grains with an unreduced chro- 
mosome number. As the parental oecospecies have the haploid numbers 


15 and 32, these pollen grains will have 47. 


Fig. 7 


illustrates the 
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TABLE 1. Ten selected F,.-plants. 
Cytological 
F,-Plant Type? ie observations. Pollen Offsprin 
No. ype _ " | Chromosome formation pring 
” number 
5005— 1) Coarse, vigo- |700—1000| Meiosis regu-} Regular Constant, fer- | 
rous | lar tile; n = 47 | 
5005— 2! Coarse, vigo-| 350 | Meiosis regu- | Regular | Constant 
| rous | lar | 
5005— 3| Coarse, vigo- 250 | Meiosis regu- | Regular | Probably con- 
rous | lar; n> 41 | stant 
: 5005— 4| Less vigorous 0 Meiosis irre-| Bad, irre- | None 
| gular gular | 
j 5005— 6! Rather vigo- | 30 | Meiosis irre- | Bad, irre- | No visible se- 
: rous | | gular gular | gregation 
: 5005— 8/ Vigorous 250 | Meiosis regu- | Regular No visible se-| 
fat — ca: gregation | 
4 | 47—48 
5005—11) Diverging 0 \No observa- | Bad, irre- | None | 
type. Nar- | tion gular | 
row-leaved | ; ceed an 
5005 —12| Vigorous, less 25 Meiosis some- | Regular | No visible se- | 
coarse what irregu-| with few) gregation 
lar; n= ca./ excep- | 
| 46 tions | a 
5005—14) Vigorous. Leaf 85 Meiosis _irre-| Irregular. | Strongly se- 
margin with gular Dyadsand| gregating. 
peculiar ser- | tetrads Fertility low 
rations | een 
5005—15)| Coarse, | Meiosis regu- | Regular | Constant 





1 When the description of the type is not in full agreement with the photos on 








Fig. 4, this is because the photos were taken 11 days later, and after the plants had 
been potted. 


metaphase of the division of the primary pollen nucleus in this pollen 
type of F,; the 47 chromosomes are easily counted. 
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I have been unable to make out the divisions in the embryo-sac 
of F,;. It must be supposed, however, that the oogenesis follows the 
same line as the spermatogenesis and that some of the egg cells contain 
the same chromosome number, 47. This will sufficiently explain the 
origin of a new amphidiploid type with n=47. This type arose in 
the F,-generation, and it has been constant through F; and F, (Fig. 8). 
Its fertility is quite normal. While the size of the pollen grains in 
the two parental types, with 15 and 32 chromosomes, is about 18,1 u 
and 21,9 ~ in diameter, respectively, the new amphidiploid type has a 
pollen size of 27,8 u under 
similar conditions. As to 
the size (length) of the 
seeds I have found 0,46 
mm., 059 mm. and 0,61 
mm. respectively. These 
averages were calculated 
by measuring 50 pollen 
grains and 50 seeds from 
each type. Obviously there 
is no simple relation bet- 
ween the chromosome 
number and the pollen 
or seed volume. On the 
other hand, there is de- 


me finitely some correlation. 
Fig. 9. Pollen mother cell of an F.:-plant from the As it was of interest 
serrate-leaved Fo2-individual (Fig. 4, No. 14). 48 : 
bivalents, 2 of which (m) are very large and to know, whether all F.- 
»double», and 1 trivalent are seen in the heterotypic individuals of this cross 


iiagtane. were amphidiploid, all 
F.-material that had been fixed in 1930 was cytologically analyzed. 

As could be expected it was impossible to state the exact chromo- 
some number in all individuals. The Erophila-plants are tiny and only 
a small amount of the inflorescences may be used for fixation if 
sufficient seed shall be harvested on the same individual. 

In all, 10 F,-plants, all presented in Fig. 4, were fixed, representing 
as far as possible the most characteristic types in the F,-plot. Of those 
at least 4 are supposed to be of amphidiploid nature. In the preceding 
scheme (Table 1) these 10 selected plants are characterized as to their 
type, fertility, chromosome number, etc. 

As indicated on the scheme 47 chromosomes haploid were directly 






trivalent 
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counted in No. 15. (Compare with Fig. 4). No. 1 had a regular meiosis 
and gave a constant F,-generation with n= 47. No. 8 and No. 2 were 
probably identical with No. 15, i. e. amphidiploid. These 4 plants had 
a regular meiosis and pollen formation and gave a constant and identical 
offspring. 

Not all of the plants were amphidiploid, however, some of them 
having more or less irregular pollen formation. It was impossible to 
state the exact chromosome numbers. One of them (Fig. 4, No. 11) 
had so narrow leaves that it was obviously genetically different from 
the amphidiploids; furthermore it was sterile. No. 14 had a charac- 
teristic leaf shape and an irregular meiosis, resulting in a mixture of 
pollen dyads and tetrads, as in F,; the offspring (F;) was strongly 
segregating. A plant, selected from this F;, again, was selfed and 
gave a uniform F,, consisting of 94 plants. One of these was cyto- 
logically analyzed and had at the heterotypic metaphase 48 bivalents 
and 1 trivalent (Fig. 9). Two of these bivalents were considerably 
larger than the rest of them and were constricted in the middle, as if 
they were double-chromosomes (m in Fig. 9). These two m-chromo- 
somes originate from the 15-chromosomed parent, which is charac- 
teristic just in having 2 very large somewhat constricted chromosomes, 
as was also the case with another 15-chromosomed Erophila-type 
(E. confertifolia), which I used in earlier experiments (WINGE 1926). 

We see, then, that several amphidiploids with n == 47 have been 
segregated in F, and that some plants differ in the number of chro- 
mosomes. Probably the fertilization in F, is always performed by the 
well balanced diploid pollen grains, while the egg cells are able to be 
fertilized, even when they are not fully balanced. 


The present investigation confirms the view that the Erophila- 
microspecies biologically really behave as a series of Linnean species. 
They are constant and have different chromosome numbers. Their 
hybrids are more or less sterile, owing to abnormalities during the 
meiosis. They are able to give constant amphidiploid hybrids. When 
nevertheless the collective species Erophila verna is commonly regarded 
as a good Linnean species by taxonomists this is the outcome of our 
defective classification of the phenomena in Nature. 

It is doubtless a step forward to adopt TURESSON’s term coeno- 
species for E. verna, and oecospecies for the two constant types, with 
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15 and 32 chromosomes respectively. The term per se, however, gives 
us no idea of the real nature of the unit. This must be traced by 
means of cultivation experiments, crossing experiments and cytological 
analysis. And even then we will be unable fully to make out and to 
describe all the characteristic and constant Erophila-types in Nature. 
Doubtless new ones are created every year. 

The present investigation furthermore confirms that Erophila 
verna is not apogamous, as suggested by LoTsy, and as BANNIER (I. c.) 
thought he had demonstrated. Besides, the experiments of ROSEN 
(1. c.) had already disproved this eventuality. The opposition of LoTsy 
(1926) against my view (I. c.) is not able to amend the fact that so far 
no correctly performed Erophila-experiment has been suggestive of 
apogamy. 

For helpful assistance in the cytological work I am indebted to 
cand. mag. K. Horn, Oslo, and Graduate in Forestry, C. SYRACH LARSEN. 


SUMMARY. 


By crossing two types (oecospecies) of Erophila verna, with 15 and 
32 chromosomes in the haplophase, respectively, a semi-sterile F, is 
obtained. This F, produces, by a semi-heterotypic division, partly di- 
ploid gametes, from which an amphidiploid constant hybrid with 
n = 47 originates. 

Thus we find, within the (coeno-)species E. verna, phenomena 
which are similar to those rather often found on crossing plants 
belonging to different species. 
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TYPES OF LEGFEATHERING IN PIGEONS 


BY H. WEXELSEN 


FELLESKJOPETS STAMSEDGAARD, HJELLUM, NORWAY 





i hem paper is based partly on results from experiments carried 
out by the Late Dr. W. CuRISTIE and C. WRIEDT, partly on results 
obtained in the writer’s experiments with material started by the Late 
C. WRIEDT. 

CuR. WRIEDT and W. CHRISTIE (1925) have published results on 
the inheritance of one type of legfeathering found in Danish Almond 
pigeons and named in the German text »Hosen»; we will refer to it in 
this paper as the »grouse» type of legfeathering. It is characterized by 
smooth adhering feathers on the tarse and toes, the feathers not ex- 
ceeding 3—4 cm. Description and picture of this feathering are found 
in the above mentioned publication. It was found that one factor (H) 
was responsible for the grouse feathering, the heterozygote having a 
covering of short feathers mainly on the tarse. Later results have con- 
firmed these findings and we need not discuss this type further. 

CHR. WRIEDT and W. CHRISTIE mention that several matings of 
cleanlegged birds have given 26 offspring all without legfeathering. In 
other material most matings have given the same results, but in a few 
matings of cleanlegged birds individuals with a slight feathering on the 
tarse, resembling the little developed F, grouse type, have appeared. 
The data are few and accidental, but they indicate the existence of a 
recessive type of slight feathering of the tarse. Six matings of clean- 
legged birds have given 14 clean: 5 with feathers, and 2 matings of 
slight feathered X clean have given 6 feathered : 6 clean. DONCASTER 
(1913) also mentions that cleanlegged birds may give offspring with 
slight feathering. 

Boots. — There is in pigeons another type of legfeathering with 
long feathers (5—8 cm.), stiff and often directed towards the side; we 
will refer to it here as Boots (German: Latschen). It is found in a large 
number of breeds; in the present crosses have been used: Shields, 
Swallows and Ice pigeons, which have been crossed with cleanlegged 
breeds, mainly French bagadettes and Danish Tumblers. Fig. 1 re- 
presents the well developed feathering (boots) of a shield pigeon. Inter- 
crosses of shields and swallows gave offspring all with booting, show- 
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ing that the same factors are present in both breeds. In the segrega- 
tions the three breeds behaved similarly and the results from all three 
are lumped together. The length of the boot feathers were, however, 
considerably longer in the shields than in the swallows, indicating a 
genetic difference in this respect. Some measurements were taken of 
the longest feather in the boot, but it is difficult to get any exact 


Fig. 1. Shield female with boots and vulture hocks. 


measuring, as the feathers are easily worn and broken when fully 
developed. Below are given some average feather lengths: 


Shields 7,50 cm. Swallow 

F, (shield X swallow) .. 4,08 » F, (swallow X_ clean- 

F, ( » Xcleanlegged) 1,98 » legged) 

Feathered from _ back- Feathered’ from back- 
cross to boots » cross to boots 


F, had the tarse more or less covered with feathers, the toes carried 
short stiff scattered feathers, sometimes the feathering was very little 
developed resembling the F, grouse type, especially in the swallow 
crosses. F, was backcrossed to both parent types, the results of the 

Hereditas XVIII. 13 
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backcrosses are given in table 1. Before discussing the mode of segre- 
gation, we may point to the fact that there is apparently little or no 
genetic variation as regards length of feathers. The feathered indi- 
viduals from the backcross to shields do not obtain the same length as 
the parents, but this is probably due to the fact that the backcross off- 
spring were measured before the feathers had attained their full length. 
The backcross swallows had somewhat longer feathers than the pure- 
bred individuals, which probably means that there was present in the 
swallows some factor reducing feather length. 


TABLE 1. Inheritance of Boots in Pigeons. 











Number of offspring with | Total 





| 

“ran | 

as | ‘ | number | 
lF s | F, gr 

full a te ga clean- | Of off- | 

pe: > | spring 

ees feathers | feathers | legged | 





| 

| F, (Boots X cleanlegged), 11 | 

| matings.. Pe | 
i << boots, 10 ‘matings 


1:1 exp. 
F, X cleanlegged, 22 matings | 


| 
| 
| 


84,75 28,25 
D> =675 jo o— 
D/m = 1,38 | —_— 


3:1 exp. | 


Backcross to boots has given 33 with boots and 38 with inter- 
mediate (F,) type of feathering, apparently a 1:1 segregation. Back- 
cross to cleanlegged has given 45 with intermediate, stiff feathers (F, 
booting type), 33 with less developed feathering and no stiff feathers, 
similar to the F, grouse type and 35 cleanlegged. In all we have 78 
feathered : 35 cleanlegged, on a two factor basis we should expect 
84,75 : 28,2. There is an excess of cleanlegged, though not significant, 
D/m being only 1,33. The data may be explained on the basis that the 
booted individuals carry two factors for feathering, but only one of 
these is necessary for the production of the long boot feathers, or boots 
may in any case develop even if the second factor is in heterozygous 
condition. This second factor is then responsible for the segregating 
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out of the F, grouse type, and the factor may be identical with the 
gene (H) for grouse feathering; we will return to this point later. 

Inheritance of vulture hock. — The shields, swallows and _ ice 
pigeons also had a well developed vulture hock (fig. 1), data on the 
inheritance of this character are given in table 2. They show that 
vulture hock is a simple recessive character, determined by one factor. 
As was the case with the legfeathering the vulture was somewhat 
shorter in the swallows than in the shields, but otherwise there was 
little evidence of genetic variation in length of feathers, the vulture 
hock factor is apparently capable of producing vulture hocks of full 
length, without the assistance of special length factors. 


TABLE 2. Inheritance of Vulture Hock. 





Number of off- 
spring 





al 
| Total 
——| number 
| with without | of off- 





vulture | vulture | spring 
hock | 





_F, (vulture hock—no vulture) | 37 


| F, X vulture hock, 11 matings 45 
| 1:1 -exp. 5 45 


| F,Xno vulture hock, 13 matings..........-....... - 5 65 
| O:1exp.) — 65 





1 Marked on map: Indication of vulture feathers, only. 


With regard to the relation between booting and vulture hocks, it was 
found that all individuals with boots had vulture hocks, while all with 
F, feathering or clean legs had none. This complete correlation between 
the two characters was not only found in the backcross, but also in other 
crosses segregating out booted individuals, crosses which were, how- 
ever, complicated by the presence of other types of feathering. 
Apparently the vulture hock factor is closely linked to or identical with 
one of the factors for feathering. Twenty-one breeds with boots listed 
in O. WitTIG-CHEMNITZ: Mustertaubenbuch (Fritz Pfennigstorff, Ber- 
lin) also show vulture hocks, which speaks in favour of the latter 
alternative. 

Two matings may throw some light on the relation between boots 
and grouse feathering. A grouse feathered male nr. 698 that had been 
used in the crosses on this character reported by CHR. WRIEDT and 
W. CHRISTIE, was mated to a booted shield female nr. 823 and gave 
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3 booted with vulture hocks and 3 with grouse feathering and no 
vulture hock. A female from this mating with boots and vulture hocks 
nr. 825 was mated to a male of similar type nr. 1030 and produced 13 
offspring all with boots and vulture hocks, showing that nr. 825 was 
homozygous for this character. An F, booting male nr. 954 was mated 
to an F, grouse female nr. 254 and gave 2 with boots and vulture hocks 
and 8 with F, booting feathers and no vulture hocks. As vulture hocks 
has proved to be so completely recessive, it must be concluded that the 
grouse feathered birds have carried the factor for vulture hocks + boots 
in heterozygous condition. As full grouse feathering has been produced 
in these matings, it seems probable that the second factor carried by 
the booted breeds is iden- 
tical with the grouse feather 
factor. On account of the 
scarcity of the material, 
these suggestions can only 
be tentative, but all the data 
seem fully and easily ex- 
plained on this basis. 
DONCASTER (1913) cross- 
ed Red Tumblers which 
apparently had boots with 
cleanlegged Blue Homers. 
F, was halffeathered and 
F, consisted of 12 fully 
feathered + 15 halffeather- 
Fig. 2. Pigmy female with pigmy legfeathering. ed -+ 7 cleanlegged, some 
of the fully feathered 
proved to be heterozygous. From the descriptions it cannot be as- 
certained whether this type is the same as the one dealt with here. 

In Pigmy Pouters we have examined a type of legfeathering 
different from boots and grouse feathering both pheno- and geno- 
typically. The data on its inheritance are yet incomplete, but it must 
be listed here as a third distinct type of legfeathering. Fig. 2 shows a 
bird with the pigmy feathering, the shanks are covered fully, except 
on the inside, with soft feathers and the toes carry 4—6 cm. long stiff 
narrow feathers that are directed forwards, not sidewards as in the 
booted type. There is no vulture hocks. 

Pigmy pouters were mated to cleanlegged maltese pigeons, F, (19 
birds) showed sparse feathering, but was rather variable, some had many 
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stiff feathers on tarse and toes, while others only had rudimentary 
feathers on the tarse. 2 birds had no feathering. F, has been back- 
crossed to maltese and given 14 cleanlegged : 4 with sparse feathering, 
indicating that probably two factors must cooperate to produce feathers. 
F, crossed to pigmy have given 2 with full pigmy feathering + 5 of 
F, type + 1 cleanlegged. Pigmy pouters have been crossed to frillback 
pigeons with grouse legfeathering, but the results are yet too few and 
the relations too complicated to allow any interpretation of the relation 
between these two types. It may be mentioned only that by back- 
crossing F, (pigmy  X frillback) to frillback 8 of 23 individuals had the 
full pigmy feathering indicating that the frillback carried some factor 
necessary for the production of the pigmy legfeathering. 

If we compare the types of legfeathering in pigeons with these in 
the fowl, we find a striking case of parallel variation. The heavily 
feathered (booted) breeds Brahmas and Silky were found by DAVENPORT 
(1909) as interpreted by PUNNETT and BaAILEy (1918) and by DUNN 
and JULL (1927) to carry two factors for legfeathering. The less 
heavily feathered Langshan breed was found by PUNNETT and BAILEY 
to carry only one factor for feathering. This disagrees, however, with 
the results obtained with the same breed by LAMBERT and KNox (1929) 
who found two factors in Langshan, D. C. WARREN, on the other hand, 
found only one factor in light Brahma and Silky Bantam. It must be 
remembered, however, that the two-factor condition is usually induced 
from the percentage of cleanlegged in F, or in backcross to cleanlegged. 
A two-factor ratio here may mean not that both factors are concerned 
in the production of the type in question, but simply that the breed carried 
two factors that each in heterozygous condition is capable of producing 
some degree of feathering. On this basis one may expect heavily booted 
birds sometimes to contain two factors, sometimes only one. In fact, 
the interpretation of DAVENPORT’s data given by PUNNETT and BAILEY 
(1918) involves that some of the feathered birds carried two factors 
(A and B), others only one (A). Vulture hock was found by DAVENPORT 
(1906) and JuLL and QUINN (1931) to be dependent on one recessive 
gene, just as has been shown to be the case in these pigeon crosses. 
Vulture hock was found by DUNN and JuLL (1927) and by JULL and 
Quinn (1931) to be in some way associated with legfeathering, 
although the genetic relation is not yet clear. 

Both in pigeons and in chickens matings of cleanlegged birds have 
sometimes produced offspring with slight feathering. These cases have 
usually been interpreted as a suppression of feathers in the cleanlegged 
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parents that are supposed to be heterozygous for the dominant (or 
rather intermediate) type of legfeathering. It may also be interpreted, 
and in the present case of pigeons more probably, as a recessive type of 
slight feathering. 
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DIE KONJUGATION DER CHROMOSOMEN 
BEI EINIGEN SALIX-BASTARDEN 


von ARTUR HAKANSSON 
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(With a summary in English) 





EINLEITUNG. 


IE Arten der Gattung Salix hybridisieren sehr leicht, in der 

Natur sind Bastarde gewohnlich, ja, es wird von einigen nord- 
schwedischen Salix-Arten angegeben, dass sie beinahe nur in Bastard- 
populationen vorkommen, dusserst selten als reine Arten, die eine mehr 
éstliche Verbreitung haben (siehe FLODERUs 1930). Ausser den pri- 
maren Artbastarden werden von den Floristen ternare oder quarternare 
Bastarde unterschieden, an denen drei oder vier verschiedene Arten von 
Salix teilnehmen. Ihre Entstehung ist dadurch méglich, dass die pri- 
maren Artbastarde mehr oder weniger fertil sind, befruchtungsfahige 
Embryosacke oder guten Pollen bilden viele von ihnen. Sie kénnen 
also mit anderen Salix-Bastarden oder Arten sich kreuzen. Aber die 
Fertilitat der Bastarde muss auch die Entstehung einer spaltenden 
F,-Generation veranlassen, Riickkreuzungen mit den Elternarten miissen 
auch geschehen. Durch diese Verhaltnisse kommt eine grosse Poly- 
morphie in der Gattung zustande, die auf der grossen Kreuzbarkeit der 
Arten und relativen Fertilitat der Bastarde beruht. 

HERIBERT NILSSON hat durch umfassende experimentelle Unter- 
suchungen versucht, zu einer Systematik der Gattung zu gelangen, die 
die Wirklichkeit widerspiegelt. In einer so stark hybridogenen Gattung 
ké6nnen Beobachtungen in der Natur und Studium von Herbarmaterial 
nicht als systematische Arbeitsmethode ausreichend sein. Es muss 
versucht werden, die Artbastarde experimentell zu realisieren, und ihr 
Verhalten in spateren Generationen, ihre Verwendbarkeit zu weiteren 
Kreuzungen und ihre morphologischen Eigenschaften miissen studiert 


werden. 

Die Unzulanglichkeit der gew6hnlichen taxonomischen Methoden 
ist von HERIBERT NILSSON erwiesen worden. Als Beispiel einer Fehl- 
bestimmung kann der Bastard Salix cinerea X nigricans angefiihrt wer- 
den. Laut den Floristen soll er in Siidschweden haufig sein. Tat- 
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sachlich kann er aber kaum realisiert werden; die mit diesem Namen 
belegten Straucher miissen also falsch bestimmt sein (HERIBERT NILSSON 
1930). Es ist von HERIBERT NILSSON eingehend und fiir mehrere 
verschiedene Fille gezeigt worden, dass experimentell hergestellte 
Bastardstraucher oder ihre Nachkommen sehr oft Eigenschaften einer 
ganz anderen Art, die in die Kreuzung gar nicht eingeht, zeigen 
(HERIBERT NILSSON 1918, 1930). In der Natur gefunden wiirde ein 
solcher Strauch zwar mit einem Namen belegt werden, die Elternarten 
k6nnten aber nicht konstatiert werden, wenn man seine Herkunft nicht 
kannte (oder wenn man nicht experimentell hergestelltes Vergleichs- 
material hat). Dass bei komplizierteren Bastarden, in denen meh- 
rere Arten eingehen, die zusammengekreuzten Arten in sehr verschiede- 
nem Grad ihre Eigenschaften dem Bastarden aufpragen, und ausserdem 
die Charaktere fremder Arten hervortreten kénnen ist weiter von 
HERIBERT NILSSON ausfiihrlich dargelegt. Eine sichere Bestimmung 
von wildwachsenden Bastardstrauchern muss oft unmdglich sein. 

Die leichte Kreuzbarkeit der Salix-Arten hat es mit sich gebracht, 
dass es gelungen ist einen sehr komplizierten Bastard herzustellen, in dem 
sieben verschiedene Arten teilnehmen. Bei diesen Kreuzungen mit Art- 
bastarden hat es sich herausgestellt, dass die Chromosomen von Arten, 
die sich nicht direkt kreuzen lassen, die also miteinander keinen prima- 
ren Bastard bilden kénnen, doch durch Vermittlung von anderen Arten 
vereinigt werden kénnen. Der Bastard phylicifolia X daphnoides konnte 
nicht realisiert werden, dagegen gelang die Kreuzung (purpurea X 
daphnoides) X (viminalis  phylicifolia). Die auxiliaren Arten, die »die 
Vereinigung von sonst inkompatibeln Komponenten erméglichen», kén- 
nen wie im angefiihrten Fall wenige (zwei) oder viele sein (HERIBERT 
NILsson 1930, S. 80). 

Von den von HERIBERT NILSSON hergestellten und studierten Ba- 
starden habe ich “viminalis X caprea friiher zytologisch untersucht. 
Dieser Bastard ist fertil und gab eine F.-Generation, die stark spaltete, 
und in der die Eigenschaften der Eltern in verschiedener Weise kom- 
biniert sind. Auch traten in F, einige stark abweichende Straucher, 
s. g. Extravaganten, auf. In der Natur ist aber dieser Bastard nicht 
gewohnlich, ist nur an gewissen Standorten zu finden. HERIBERT 
NILSSON hat ausgefiihrt, wie dies zu erklaren ist, und warum viminalis 
und caprea nicht durch Zwischenformen verbunden sind. Dies beruht 
darauf, dass der F,-Bastard und seine Nachkommen schwach vital sind, 
sie werden zwar gebildet aber in der Natur ausgemerzt. Herrschten 
Experimentalgartenbedingungen in der Natur, wiirde die beschriebene 
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F.-Generation alle Uberginge zwischen caprea und viminalis geben, sie 
kénnten nicht als zwei verschiedene, gut abgegrenzte Arten bestehen. 

Die Chromosomenkonjugation in Meiosis bei S. viminalis < caprea 
ist wie bei den reinen Arten, es sind 19 Bivalente vorhanden. Wahr- 
scheinlich ist jedes Bivalent aus einem caprea- und einem viminalis- 
Chromosom gebildet (siehe HAKANSSON 1929, S. 7). Nur in einer Hin- 
sicht schienen die meiotischen Teilungen abweichend zu sein. Es bil- 
deten sich bisweilen Pollenkérner mit der diploiden Chromosomenzahl. 
Solche Stérungen erklaren das Vorkommen von heteroploiden Strau- 
chern in F,. Ich beschrieb zwei solche, habe aber spater noch einen in 
derselben F,-Generation gefunden, hier waren also wenigstens drei 
Straucher von 157 heteroploid. 

Es soll jetzt iiber die Konjugationsverhaltnisse der Chromosomen 
in zwei anderen der von HERIBERT NILSSON hergestellten Salix-Bastar- 
den kurz berichtet werden. Der eine ist S. nigricans X phylicifolia. 
Uber die Eigenschaften dieser Kreuzung ist vorlaufig etwas berich- 
tet worden (HERIBERT NILSSON 1930). Der F,-Bastard ist sehr fertil und 
veranlasst wohl eine spaltende F.-Generation. Er ahnelt also viminalis 
X caprea. Das Verhalten des Bastards unter natiirlichen Bedingungen 
ist aber verschieden (siehe 1. c. S. 83). Eine Selektion infolge vermin- 
derter Vitalitit findet offenbar nicht statt; in der Natur findet man 
Populationen, in welchen Extremvarianten als nigricans bzw. phylici- 
folia bezeichnet werden kénnen, die aber durch alle Uberginge mitein- 
ander verbunden sind. Es kann hier laut HERIBERT NILSSON nicht 
von zwei verschiedenen Arten phylicifolia und nigricans gesprochen 
werden. Es ist hier nur eine variierende Art vorhanden. Die beiden 
Extremtypen der Variation haben zwar verschiedene Artnamen bekom- 
men, die intermediaren Varianten sind aber in der Natur haufiger; 
die intermediéren Typen sind nicht durch Kreuzung der beiden » Arten» 
entstanden, sie sind statt dessen die Art, deren Variation aber so gross 
ist, dass die beiden aussersten am meisten abweichenden Typen — mit 
Unrecht — in der Regel als verschiedene Arten angesehen wurden. 

Der zweite hier untersuchte Bastard ist S. (nigricans X phylici- 
folia) X (viminalis X caprea). Durch Kreuzung der beiden erwahnten 
fertilen Bastarde ist er erhalten worden. Er ist noch nicht beschrieben, 
ist, wie die Samenbildung in den Kapseln zeigt, recht fertil. 


S. PHYLICIFOLIA L. 


Die Grundzahl der Chromosomen in Salix ist 19. S. phylicifolia 
soll aber nicht in der polyploiden Reihe der Gattung sich einfiigen 
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lassen, ihre haploide Zahl ist zu 44 bestimmt worden (BLACKBURN und 
HARRISON 1924). Selbst glaubte ich an diese Chromosomenzahl fiir 
die fragliche Art (HAKANSSON 1929). Die in dem Bastard nigricans X 
phylicifolia gefundenen Chromosomenverhiltnisse deuteten aber auf 
eine andere Zahl. Von S. nigricans konnte ich nur einen Q-Strauch 
untersuchen, es war unmdglich die Chromosomenzahl hier festzustellen, 
in der Literatur ist sie aber als 57 angegeben. Die Art ist also hexa- 
ploid. Dies war aber offenbar auch der Bastard. Es war also not- 
wendig, S. phylicifolia genauer zu untersuchen. Das Untersuchungs- 
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Fig. 1. Salix phylicifolia L., O-Strauch. a: Diakinese. Alle Chromosomen, die beob- 

achtet wurden, sind gezeichnet. — b: Diakinese. Nur zwei Polyvalente und zwei 

Bivalente sind gezeichnet. — c: Die erste Metaphase in der Pollenmutterzelle, nur 

wenige Chromosomen -gezeichnet. — d—e: Fragmente von Metaphaseplatten mit 

Trivalenten. — f—g: mit Quadrivalenten. — hi—he: Die beiden Polplatten der ersten 

Anaphase; sie waren bei zwei verschiedenen Einstellungen der Mikrometerschraube 
sichtbar, wurden aber gesondert gezeichnet. — X 2000. 


material lieferte ein Strauch im hiesigen botanischen Garten. Er war 
der Vater-Strauch der von mir untersuchten Kreuzung. Die Zytologie 
soll kurz beschrieben werden. 

Die Chromosomenzahl von S. phylicifolia wurde nur in der Ana- 
phase der ersten Reifeteilung ermittelt. In Polplatten wurden mehr- 
mals 57 Chromosomen gezahlt, dies diirfte also die haploide Zahl sein’. 


1 Dr. ERIK MARKLUND, Gothenburg, hat mir brieflich mitgeteilt, dass auch er 
diese Zahl bei S. phylicifolia gefunden hat. 
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Fig. 1 h,—h, zeigt die beiden Platten in einer Pollenmutterzelle. In 
h, konnen 57 Chromosomen gezahlit werden, in h, zwar nur 55, was aber 
darauf beruhen diirfte, dass zwei der unterschiedenen Einheiten in 
Wirklichkeit aus je zwei Chromosomen bestehen. Fig. 1 a zeigt den 
Kern der Pollenmutterzelle in Diakinese. Die Chromosomenkonjuga- 
tion kann recht gut studiert werden. Der abgebildete Kern hat offenbar 
meist bivalente Chromosomen, einige Polyvalente und Univalente sind 
aber auch zu sehen. Die Analyse des Kerninhaltes ist recht schwierig, 
sehen doch gewisse von kleineren Chromosomen gebildete Bivalente 
bisweilen wie Univalente aus, wie auch ein ringférmiges Quadrivalent 
einem grossen Bivalent 4hneln kann. Ich glaube, dass in dem abgebilde- 
ten Kern 1,,74- 3,,, -- 48,, + 5, vorhanden sind, was aber eine ziemlich 
subjektive Schatzung ist. Im allgemeinen gibt es aber im Diakinese- 
Kern einige wenige Univalente und Polyvalente. Der in Fig. 1 6 ab- 
gebildeten Kern hat ein Sexivalent und ein Quadrivalent. 

Es wurde versucht, die Chromosomenkonjugation in der folgenden 
Phase der ersten Teilung zu studieren. Die erste Metaphase konnte 
aber nur in Profilansicht studiert werden. Man bekommt dann eine 
ahnliche Auffassung wie nach dem Studium der Diakinese (siehe 
Fig. 1c). Es finden sich meist Bivalente in der Kernplatte. Univalente 
Chromosomen sind oft nicht in den Pollenmutterzellen zu sehen, nicht 
selten ist aber ein einziges oder einige wenige vorhanden. Die Anzahl 
von polyvalenten Chromosomenbindungen in der Metaphase zu_be- 
stimmen ist nicht leicht. Dass Polyvalente oft vorkommen ist sicher, 
ihre Zahl ist aber ungewiss. In Fig. 1 c—e ist je ein Trivalent, in Fig. 
1 f—g ein Quadrivalent. Das Trivalent in Fig. 1 e sieht wie ein hetero- 
morphes Bivalent aus, und es ist nicht ausgeschlossen, dass es ein 
Geschlechtschromosomenpaar ist, und kein Trivalent, doch muss die 
Entscheidung dieser Frage noch auf sich warten lassen. Wenn die 
Metaphasen in Polansicht beobachtet werden, sieht man meist eine sehr 
verminderte Anzahl von Chromosomen. Es kann bei diesem Objekt 
nicht diskutiert werden, worauf dies beruht. Verschiedene Méglich- 
keiten sind ja vorhanden: die Polyvalentbildungen kénnten weit hau- 
figer sein, als aus den soeben geschilderten Beobachtungen geschlossen 
wurde, die Bivalente kénnten sekundar vereint sein, die Chromosomen 
kénnten schliesslich bei der Fixierung verklumpt sein. 

Die erste Anaphase verlauft regelmassig, bisweilen wurde aber das 
Nachhinken von einigen Chromosomen beobachtet, was mit Riicksicht 
auf die Univalent- und Polyvalentbildung nicht iiberrascht. Es ist ja 
eine Stérung, die bei dem Vorkommen von solchen Chromosomenbin- 
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dungen aufzutreten pflegt. Die zweite Reifeteilung ist regelmassig. In 
der zweiten Metaphase kann eine stark verminderte Anzahl von Chro- 
mosomen beobachtet werden; die Chromosomen sind weitgehend mit 
einander vereint oder verklebt. Dies ist friiher bei polyploiden Salix- 
Formen beobachtet worden (HAKANSSON 1929, S. 15). 


S. NIGRICANS SM. < PHYLICIFOLIA L. 


In dieser Kreuzung wurden ziemlich eingehende Studien gemacht. 
Die meiotischen Teilungen in drei ('-Strauchern und einem Q-Strauch 
wurden studiert. Diese Straucher stammten aus der F,-Generation der 
Kreuzung. Die Zytologie zeigte Ahnlichkeiten mit der von S. phy- 
licifolia. 

Wenn wir zuerst unsere Aufmerksamkeit den Konjugationsverhalt- 
nissen der Chromosomen in der ersten Reifeteilung widmen, so fallt 
hier auf, dass die »Paarung» der Chromosomen sehr gut ist. Oft sind 
offenbar alle Chromosomen gepaart, Univalente kénnen nicht beob- 
achtet werden (siehe Fig. 2g). Oft sind aber einige Univalente in der 
Diakinese oder in der ersten Metaphase zu sehen. In einigen Antheren, 
alle von demselben Strauch 3, war eine auffallend grosse Zahl von 
Univalenten im allgemeinen in den Pollenmutterzellen zu sehen (Fig. 
3c). Da aber in anderen Antheren dieses Strauches die Chromosomen- 
paarung besser war, muss die abweichende Paarung als eine modifi- 
kative Stérung angesehen werden. In der Metaphase liegen die Uni- 
valente entweder in der Kernplatte — dies geschieht seltener — 
oder sie liegen ausserhalb der Platte in einer der Polhalften der Kern- 
spindel (Fig. 2/). In der ersten Anaphase kénnen die Univalente sich 
verschieden verhalten. Meist gehen sie ungeteilt nach dem einen oder 
anderen Pole, sie k6nnen aber auch in der ersten Teilung langsgeteilt 
werden (Fig. 2 1). 

Die konjugiertén Chromosomen scheinen meist Bivalente zu bilden, 
wie der in Fig. 2a abgebildete Diakinese-Kern und die Metaphase in 
Fig. 2g zeigen. Es kommen aber auch polyvalente Chromosomenbin- 
dungen vor. Es ist mir aber nicht mdéglich genauer anzugeben, wie 
viele Polyvalente durchschnittlich in den Pollenmutterzellen vorhanden 
sind, noch kann die Anzahl von Chromosomen, die vereint werden 
kénnen, bestimmt werden. Die héchstwertigsten Polyvalente, die mit 
Sicherheit bestimmt werden konnten, waren Sexivalente (Fig. 2 f) und 
Quinquevalente (Fig. 3b). Sie schienen seltener zu sein. Haufiger 
waren dagegen Quadrivalente, die meist ringférmig waren (Fig. 2 j), 
oder selten Zickzackketten bildeten (Fig. 2/). Haufig konnten tri- 
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valente Chromosomen beobachtet werden (Fig. 2h und j). Dabei 
konnte bisweilen festgestellt werden, dass Chromosomen von _ ver- 
schiedener Grosse konjugiert hatten; ein Chromosom im Trivalent war 
namlich bisweilen grésser als die beiden anderen (Fig. 2h und k). 
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Fig. 2. Salix nigricans SM. X phylicifolia L. Der G-Strauch 2. a: Diakinese. Der 
Kern war vom Messer zerlegt, nur ein Teil der Chromosomen des Kerns sind in dem 
Schnitt abgebildet. — b—d: Die erste Metaphase in Polansicht. — e: Polplatte mit 
sehr starker Verklumpung der Chromosomen (vergl. m!). — f—i: Fragmente der 
ersten Metaphase in Seitenansicht. — f: 1lvi+1liv+1m-+41+ 21 — g: 160. — 
h: 1v+ 2u1-+ 3n. — i: liv-+ 2+ 11. — j: Polyvalente. — k: Ditto. — I: Die erste 
Anaphase in Seitenansicht. Die Teilung eines Sexivalents, eines Trivalents und eines 
Univalents ist in der Figur durch Schraffierung der entsprechenden Chromosomen 
gezeigt. — mi—mz: Die beiden Polplatten der ersten Anaphase, aus demselben Schnitt, 
aber gesondert gezeichnet. — X 2000 (k X 2800). 


Die Chromosomenpaarung in der ersten Metaphase kann nur in 
Profilansichten der Kernteilung studiert werden: Polansichten von der 
Kernplatte der Metaphase sind nicht brauchbar, auch nicht fiir Chro- 
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mosomenzahlungen. Wohl meist der Polyvalentbildung zufolge liegen 
die Chromosomen in etwas verschiedener H6he, und es ist nicht még- 
lich alle bei der Drehung der Mikrometerschraube des Mikroskops all- 
mahlich hervortretenden Einheiten zu bewerten, ob Bi- oder Polyvalente. 
Eine relativ gute Metaphaseplatte mit, wie es scheint, zwei Polyvalenten 
zeigt Fig. 2b. Aber ein anderer Umstand erschwert sehr das Studium 
von Metaphaseplatten. Die in Fig. 2 c und d abgebildeten Platten haben 
eine sehr verminderte Anzahl von Chromosomen, einige sind aber be- 
sonders gross. Wie diese abnorm grossen Chromosomen zu deuten 
sind, ist recht ungewiss. Dass sie durch Verschmelzung von mehreren 
Chromosomen gebildet wurden, ist ja offenbar, aber man kann nicht 
sicher sein, dass die verschmolzenen Chromosomen irgend eine Ver- 
bindung mit einander hatten, d. h. es kann sich um einen reinen Fixie- 
rungsartefakt handeln. Eine ktinstliche Verklumpung von Chromo- 
somen kann geschehen, so viel ist sicher. In schlecht fixierten Antheren 
sind die Metaphasen mit verminderter Chromosomenzahl immer weit 
gewohnlicher als in gut fixierten, doch sind sie auch letztenfalls zu 
finden. Ein Fixierungsartefakt ist wohl jedenfalls in Fig. 2 e abgebildet. 
Es ist eine Anaphasegruppe, in der nur 12 teilweise sehr grosse Chro- 
mosomen zu sehen sind. 

Die grossen Chromosomen in den Metaphaseplatten kénnten auch 
als Polyvalente gedeutet werden. Oftmals sind sie wohl Polyvalente, 
aber sie kénnen sicher nicht immer so aufgefasst werden. Man kénnte 
auch an s. g. sekundire Assoziationen von Bivalenten (und Poly- 
valenten) denken, die sehr nahe aneinander in der Kernplatte liegen, 
nicht weil sie mit einander vereint sind, sondern weil sie infolge einer 
Art Attraktion genahert sind. Bei der Fixierung wurden dann diese 
»sekundar assoziierten» Chromosomen verklumpt. Dies kann einen Teil 
der Verschmelzungserscheinungen erklaren, nicht aber z. B. Fig. 2 e. 
Wir miissen offenbar mit reinen Fixierungsartefakten rechnen. 

Man kann also von der Polyvalentbildung in diesem Bastard nur 
sagen, dass sie haufig ist, nicht aber wie haufig, oder ob gréssere Poly- 
valente als Sexivalente vorkommen kénnen. 

In der ersten Anaphase sind einzelne Chromosomen bisweilen ver- 
spatet, meist ein Trivalentchromosom oder ein sich langsspaltendes 
Univalent (Fig. 27). Ihr Verlauf muss aber als regelmissig bezeichnet 
werden, nur selten werden Chromosomen eliminiert. Oft sind die 
beiden Polplatten sehr regelmassig, und dann kann die Chromosomen- 
zahl festgestellt werden. Betreffs der in Fig. 3 d,—d, abgebildeten Ana- 
phase ist es sicher, dass in jeder Platte 57 gut gesonderte Chromo- 
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somen gezahlt werden konnten. Dieser Strauch hatte also somatisch 
114 Chromosomen, dieselbe Zahl wie phylicifolia und nigricans. Die 
Chromosomenzahl von Strauch 2 konnte nicht so einwandfrei bestimmt 
werden. Die untere Polplatte hat 57 Chromosomen, in der oberen sind 
dagegen 58. Hier kénnte nun ein Chromosom schon langsgeteilt sein, 


Fig. 3. Salix nigricans SM. X phylicifolia L. Der G-Strauch 3. a: Die erste Metaphase 
in Polansicht. — b: Polyvalente. — c: Die erste Metaphase in Seitenansicht, liv + 
+ 81-++ 91sind gezeichnet. — d;—d2: Die beiden Polplatten in der ersten Anaphase, 
aus demselben Schnitt, aber gesondert gezeichnet. — e: Anaphase der zweiten Reife- 
teilung. — f: Ditto, aber nur eine Riesenspindel in der Pollenmutterzelle. — >< 2000. 


doch kénnen ja anderseits sehr wohl 115 Chromosomen in diesem 
Strauch vorhanden sein. Es ist ja in mehreren Fallen konstatiert, dass 
verschiedene Individuen von Hochpolyploiden eine etwas verschiedene 
Chromosomenzahl haben; z. B. bei Prunus laurocerasus schwankt die 
somatische Chromosomenzahl um 180 (MEURMAN 1929). 

Die zweite Reifeteilung ist oft sehr regelmassig (Fig. 3e). In der 
Metaphase sieht man wie bei S. phylicifolia eine stark verminderte 
Chromosomenzahl. Nicht selten sind aber Chromosomen in der Ana- 
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phase verspatet, und es kommt bisweilen Elimination vor. Wichtig ist, 
dass die beiden Dyadenkerne zusammen eine einzige Kernspindel bil- 
den kénnen. Die Dyadenkerne sind bei der Auflésung der Kernmem- 
bran oft recht unregelmassig. Dadurch kommen die beiden Chromo- 
somengruppen bisweilen ganz nahe aneinander zu liegen, einzelne 
Chromosomen kénnen in dem Bezirk beider jungen Kernspindeln liegen. 
Nachdem die Spindeln fertig ausgebildet sind, sind sie durch einen Zwi- 
schenraum getrennt, der aber durch eine Chromatinbriicke tiberspannt 
ist, die von einem auf beide Spindeln verteilten Chromosom gebildet 
wird. Selten werden dagegen die Chromosomen der beiden Dyadenkerne 
in einer einzigen Riesenspindel vereint (Fig. 3 f). Dies muss zur Bildung 
von Pollenkérnern mit der unreduzierten Chromosomenzahl fithren. 
Ich habe diese Stérung friiher bei viminalis X caprea und ihrem tri- 
ploiden Nachkommen beobachtet. 

Schliesslich sei erwahnt, dass einige Antheren von dem Strauch 3 
anscheinend eine vermehrte Anzahl von Chromosomen in den Pollen- 
mutterzellen hatten. Es konnten aber nur Metaphasen studiert werden 
(siehe Fig. 3 a, es waren hier 76 Chromosomen in Polansicht der Platte). 
Die hohe Chromosomenzahl ist also vielleicht nur scheinbar, sie kann 
durch das Vorkommen iiberzahliger Univalente vorgetiuscht sein. 


S. (NIGRICANS SM. X PHYLICIFOLIA L.) X (VIMI- 
NALIS L. X CAPREA L.). 


Dieser Bastard ist also durch Kreuzung der friiher untersuchten 
hergestellt, die beide eine regelmassige Reduktionsteilung haben und 
fertil sind. Nigricans < phylicifolia bildet Gameten mit 57 Chromoso- 
men, viminalis * caprea mit 19 Chromosomen. Der quarternare Bastard 
sollte also somatisch 76 Chromosomen besitzen. Diese Chromosomen- 
zahl konnte aber nicht mit Sicherheit festgestellt werden, wenn sie auch 
nach den Praparaten wahrscheinlich erschien. Es wurden zwei mann- 
liche und ein weiblicher Strauch untersucht. Die Fixierungen von den 
©O-Strauchern waren leider wenig brauchbar; sie waren teils wenig gut, 
teils fehlten wichtige Stadien wie die erste Anaphase, in der man die 
Chromosomen zahlen kann. 

Die Fixierungen von Fruchtknoten waren besser gelungen, und die 
Chromosomenkonjugation konnte in der ersten Metaphase in der Em- 
bryosackmutterzelle studiert werden. Es liess sich feststellen, dass die 
Paarung auch bei diesem Bastard, in dem die Genome mehrerer Arten 
vereint sind, gut war. Recht viele Metaphasestadien wurden beobachtet; 
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es war aber eine Regel, dass ungepaarte univalente Chromosomen nur 
selten in der Kernteilung vorkamen. Meist waren Bivalente zu sehen, 
daneben aber einzelne Polyvalente. 

In Fig. 4 a ist eine Metaphase analysiert; es ist aber offenbar, dass 
es mir nicht gelungen ist, simtliche Chromosomen zu _ beobachten. 
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Fig. 4. Salix (nigricans SM. X phylicifolia L.) X (viminalis L. K caprea L.). a: Die 

Chromosomen, die in der ersten Metaphase in einer Embryosackmutterzelle beob- 

achtet werden konnten: 31v + 211 + 281 (?). — b: Die erste Metaphase in einer Em- 

bryosackmutterzelle in Seitenansicht, nur 1m + 101 sind eingezeichnet. — c—f: sind 

von einem G-Strauch. c: Die erste Metaphase in Seitenansicht. — d: Die zweite 

Metaphase. — e: Die zweite Anaphase. — f: Eine Kernplatte aus der zweiten Ana- 
phase. — X 2000. 


Drei Quadrivalente, zwei Trivalente und 28 Bivalente sind abgebildet, 
wenigstens noch ein Bivalent muss aber vorhanden sein. Fig. 40 
zeigt eine sehr friihe Anaphase, abgebildet wurden ein V-f6rmiges Tri- 
valent und einige Bivalente. Ein Ahnliches Bild zeigten die anderen 
Teilungen: Bivalente und einige Polyvalente. Ich sah auch einige Ana- 
Hereditas XVIII. 14 
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phasefiguren, die Chromosomenzahl konnte nicht bestimmt werden; 
dies ist in der Reduktion bei Q-Strauchern immer schwierig. Betreffs 
der zweiten Teilung ist erwahnenswert, dass sie in der mikropylaren 
Dyadenzelle sehr verspatet erfolgt, und in dieser Zelle sehr unregel- 
massig aussieht. Der Nuzellus der Samenanlage ist recht lang, der 
junge zweikernige Embryosack liegt sehr tief im Nuzellus. 

Uber Meiosis in den Pollenmutterzellen kann, wie schon angedeutet, 
nur wenig berichtet werden. In der ersten Metaphase sind aber offen- 
bar nur selten Univalente, in den meisten Teilungen waren keine zu 
finden. Polyvalente kamen aber vor (Fig. 4c). Die zweite Reifeteilung 
war besser fixiert, so dass sie beobachtet werden konnte. Sie verlief 
sehr regelmdssig. In der Metaphase ist wie gewohnlich eine zu kleine 
Zahl von Chromosomen (Fig. 4 d), in den Anaphaseplatten sind aber oft 
die Chromosomen gut getrennt (Fig. 4/). Es schienen hier ungefahr 
38 Chromosomen vorhanden zu sein (die abgebildete Platte scheint 
etwas mehr zu besitzen), doch sind die Zahlungen jetzt zu schwierig, um 
ein einwandfreies Feststellen der haploiden Chromosomenzahl zu er- 
lauben. Die Anaphase war sehr regelmissig (Fig. 4 e) und veranlasst 
die Bildung von regelmassigen Pollentetraden. Nur selten sah man 


verspatete Chromosomen. 


ALLGEMEINER TEIL. 


Die beiden untersuchten Bastarden hatten also regelmassige Teilun- 
gen, ihre Chromosomen waren in Meiosis konjugiert. Das Verhalten der 
Chromosomen bei nigricans X phylicifolia ist nicht iiberraschend. Die 
genetischen Eigenschaften dieser Kreuzung, also ihre gute Fertilitat 
und ihr Aussehen, machten schon einen regelmassigen Verlauf der 
meiotischen Teilungen sehr wahrscheinlich. Er war wie bei einer 
Art und konnte hier mit der in S. phylicifolia verglichen werden, wobei 
sich zeigte, dass zwischen Elternart und Bastard grosse Ahnlichkeiten 
bestanden, wie nach der Auffassung von HERIBERT NILSSON in bezug auf 
diesem Bastard zu erwarten war. 

In der Diakinese und der ersten Metaphase waren im Bastard meist 
Bivalente, daneben aber auch Polyvalente vorhanden. Phylicifolia zeigte 
auch polyvalente Chromosomenbindungen, doch schienen sie nicht so 
haufig zu sein wie im Bastarden. Das Vorkommen von solchen Chromo- 
somenbindungen ist friiher bei recht vielen Artbastarden beobachtet wor- 
den (vergl. z. B. CLAUSEN 1931 betreffs Viola-Bastarde): oft sind die 
Polyvalente von mehreren homologen Chromosomen gebildet, in anderen 
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Fallen sind es keine wahren Polyvalente, sondern sie sind durch die 
Konjugation von durch Segmentaustausch veranderten Chromosomen 
gebildet. Die hohe Chromosomenzahl der hier untersuchten Formen 
macht die letztere Deutung in diesem Fall weniger naheliegend; die 
Polyvalente illustrieren hier die hohe Polyploidie. 

Sehr haufig sind Univalente in der ersten Teilung. Ihre Zahl ist 
aber meist sehr gering. Ihr Auftreten deutet hier nicht auf schwache 
Affinitat zwischen gewissen Chromosomen. Wenn niamlich die Homo- 
logie-Verhaltnisse der Chromosomen in einer Form die Bildung von 
Polyvalenten erméglichen, pflegen auch Univalente als Folge von zu- 
fallig ausgebliebener oder aufgehobener Paarung aufzutreten. Dies sieht 
man bei der triploiden S. viminalis X caprea-Form: die Trivalente 
waren sehr oft in je ein Bivalent und ein Univalent zerfallen (HAKANSSON 
1929). Die Chromosomenkonjugation bei dem nigricans X phylicifolia- 
Bastarden zeigt also nicht das Vorhandensein von inkompatiblen Chro- 
mosomen, sie erfolgt wie bei einer gew6hnlichen Polyploide. 

Auch in der ersten Teilung bei phylicifolia waren einzelne Uni- 
valente zu beobachten; sie schienen doch weniger haufig als bei dem 
Bastarden zu sein. Sie verdanken auch hier ihr Vorkommen der Bildung 
von grésseren Chromosomenverbanden. Es kénnte eigentiimlich er- 
scheinen, dass bei einer reinen Art, die in der Natur wildwachsend ist, 
und nicht unter Kulturbedingungen entstanden oder durch Kultur- 
bedingungen geschitzt ist, poly- und univalente Chromosomen vor- 
kommen, die ja doch gewisse St6rungen in der Chromosomenverteilung 
veranlassen miissen, die ihrerseits eine gewisse Oscillation in der Chro- 
mosomenzahl der Art mit sich bringen miisste. Auch pflegen Auto- 
polyploiden eine etwas verminderte Fertilitaét zu zeigen, die eine herabge- 
setzte Konkurrenzkraft herbeifiihren muss. Es sind doch Beispiele sol- 
cher polyploiden spontanen Arten gefunden. In einer tetraploiden Rasse 
von Pimpinella saxifraga sind einzelne Uni-, Tri- und Quadrivalente in 
der ersten Reifeteilung festgestellt (HAKANSSON 1932). Bei polyploiden 
Allium-Arten sind Polyvalente beobachtet (LEVAN 1931). Unter den 
Gramineen scheinen solche Arten mit Polyvalentbildung, wie aus 
KATTERMANNS Untersuchungen hervorgeht, nicht ungewohnlich zu sein. 
Beispiele sind Briza media und Brachypodium pinnatum (KATTERMANN 
1930), Anthoxanthum odoratum, schliesslich Avena elatior und Bromus 
erectus var. eu-erectus (KATTERMANN 1931). Die beiden letztgenannten 
Arten waren nach KATTERMANN tetraploid und zeigten so haufig Quadri- 
valente in der ersten Reifeteilung, dass sie wahrscheinlich als Autotetra- 
ploiden aufgefasst werden missen. 
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Eine grosse Ahnlichkeit zwischen phylicifolia und nigricans X phy- 
licifolia betreffs der ersten Reifeteilung ist also deutlich. In der zweiten 
Teilung war aber ein Unterschied vorhanden. In dem Bastarden konnte 
einige Male das Verschmelzen der beiden Kernspindeln in der Pollen- 
mutterzelle beobachtet werden, das die seltene Bildung von Pollenk6r- 
nern mit 57 Chromosomen veranlassen musste. Dies wurde bei phylici- 
folia noch nicht beobachtet, ahnlich wie friiher Verschmelzung bei dem 
Bastarden viminalis < caprea beobachtet wurde, nicht aber bei seinen 
Eltern vorzukommen schien. 

Die Chromosomenverhiltnisse in den Strauchern der Kreuzung 
(nigricans >< phylicifolia) X (viminalis X caprea) zeigten auch gute 
Paarung. Dies erschien etwas iiberraschend, weil in dem Bastarden die 
Chromosomen von vier verschiedenen Arten vereint waren. Es ist doch 
friiher gezeigt worden, dass die nigricans- und phylicifolia-Chromosomen 
sehr ahnlich sind — die Artverschiedenheit ist ja in Frage gestellt — wie 
auch die Chromosomen von caprea sich mit denen von viminalis gut 
paaren. Die Bastardstraucher sind wohl durch die Vereinigung einer 
Gamete mit 19 viminalis- und caprea-Chromosomen und einer anderen 
mit 57 nigricans- und phylicifolia-Chromosomen entstanden. Die Kon- 
jugationsverhiltnisse sind aber derart, als ob sie ihre Entstehung einer 
Kopulation von zwei 38-chromosomigen Gameten derselben Art ver- 
dankten. Die Seltenheit von Univalenten ist sehr auffallend. 

In dem Bastarden sind Bivalente, daneben einige Polyvalente vor- 
handen. Es miissen sich wohl 19 Bivalente durch die Paarung von caprea- 
und viminalis-Chromosomen mit nigricans- und phylicifolia-Chromoso- 
men bilden. Es bleiben aber noch 38 phylicifolia- und nigricans-Chro- 
mosomen, die sich autosyndetisch paaren. Es kénnen also zusammen 38 
Bivalente gebildet werden. Die Konjugationsverhaltnisse bei diesem 
Bastarden zeigen also sehr gut, wie leicht Chromosomen von ver- 
schiedenen Salix-Arten sich paaren, und weiter, dass die hochpoly- 
ploiden Arten auch in der Hinsicht polyploid sind, dass sie dieselben oder 
sehr ahnliche Chromosomen mehrmals in ihren haploiden Garnitur 
haben. Das letztere ist ja schon durch die Polyvalentbildung bei dem 
primaren Bastarden und bei phylicifolia entschleiert, wird aber durch die 
Paarungsverhaltnisse in dem quarternaren Bastarden noch unterstrichen. 
Diese waren ja in verschiedenen Straucher ahnlich, trotzdem die Strau- 
cher doch eine verschiedene Anzahl von nigricans- bzw. phylicifolia- 
Chromosomen haben miissten. Man kénnte also eigentlich im primaren 
Bastarden starkere Polyvalentbildung erwarten, als sie tatsichlich ge- 
funden wurde. Nach der jetzt herrschenden Auffassung ist dies so zu 























DIE KONJUGATION DER CHROMOSOMEN 








erklaren: wenn zwei Homologe zu konjugieren beginnen, wird das Hin- 
zukommen weiterer Homologen unwahrscheinlicher, weil auf jeder Teil- 
strecke nur zwei Chromosomen neben einander liegen kénnen; die Teil- 
strecken werden aber bei fortschreitender Konjugation immer mehr 
besetzt. Statt z. B. einem Sexivalent bilden sich drei Bivalente. 

Es ist in der Literatur schon ein quarternarer Bastard beschrieben 
worden, in dem die Chromosomen gut konjugiert sind (CLAUSEN 1931). 
Die Viola-Arten der Sektion Melanium hybridisieren, wie CLAUSEN 
experimentell zeigte, sehr leicht — wie in Salix kénnen Arten, die nicht 
kompatibel sind, durch die Vermittelung einer neuen Art gekreuzt wer- 
den —, und die Bastarde sind meist recht fertil. Die Chromosomen 
konjugieren meist recht gut; »it is characteristic for the Melanium 
violets that all specific hybrids show some amount of chromosome con- 
jugation» (1. c. S. 298). Der Bastard (V. tricolor, n= 13 X Orphanides, 
n= 11, 10) X (cornuta, n= 11 X elegantula, n= 10) zeigte regelmas- 
sige Reduktionsteilung; es waren in der ersten Metaphase Bivalente und 
einige Polyvalente vorhanden. Die Bastardpflanzen waren recht ver- 
schieden und hatten verschiedene Fertilitat. Der Salix-Fall ist aber wie 
ersichtlich insofern merkwiirdiger, als eine grosse Verschiedenheit in 
der Chromosomenzahl zwischen den gekreuzten primaren Bastarden 
besteht. 


SUMMARY. 


The conjugation of the chromosomes in meiosis in Salix phylicifolia 
and in some artificial Salix hybrids, raised by Professor HERIBERT 
NILSSON, was studied. 

The haploid chromosome number of phylicifolia is 57. In the dia- 
kinesis and the first metaphase there are mostly bivalents. Often a few 
polyvalents and univalents could also be seen. 

In the hybrid nigricans, n = 57 X phylicifolia, n = 57 the meiotic 
divisions are regular. The chromosome conjugation mostly leads to the 
formation of bivalents; polyvalents are, however, rather frequent. A 
few univalents are often seen in the first metaphase. During the second 
division the spindles in the pollen mother cell occasionally unite. 

In the hybrid (nigricans, n= 57 X phylicifolia, n= 57) X (vimi- 
nalis, n= 19 X caprea, n= 19) the conjugation of the chromosomes 
in the first metaphase also is good. Bivalents and some polyvalents 
are seen, only more seldom there are univalent chromosomes. 
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EIN FALL VON LETALFAKTOREN BEIM 
SCHWEIN 


vON CARL HALLQVIST 


iNSTITUT FUR WAUSTIERZUCHTUNG, STOCKSUND, SCHWEDEN 





B" der Ziichtungsarbeit des schwedischen Instituts fiir Haustier- 
ziichtung habe ich einen Letalfaktor beim Schwein gefunden, der 
in bestimmter Weise missbildete Ferkel und deren Tod verursacht. 

Das Aussehen der missbildeten Ferkel ist dadurch charakterisiert, 
dass die vorderen Gliedmassen steif und in krummer Lage fixiert sind 
(Fig. 1—3). Ich habe den Typus »krummsteifbeinig» genannt. Die 
Variation ist sehr gering: In einzelnen Fallen ist nur das eine Vorder- 
bein steif gewesen, in ein paar anderen Fallen hat sich die Abnormitat 
auch auf die Hinterbeine erstreckt (Fig. 3). Diese waren auch steif, 
aber ganz gerade und im Verhaltnis zur Langsrichtung des Korpers 
rechtwinkelig fixiert. 

Meistens sind die Ferkel bei der Geburt tot, bisweilen leben sie eine 
zeitlang, héchstens ein oder ein paar Stunden und machen dann 
krampfhafte, zuckende Bewegungen, die Brechbewegungen ahneln. Im 
ubrigen scheinen die Letalferkel ganz normal zu sein. Ihr Gewicht ist 
normal. In 12 Wiirfen wurden die Ferkel bei der Geburt gewogen. 
Das mittlere Gewicht simtlicher Ferkel, insgesamt 105 Stiick, war 
1,02 kg und das der missbildeten 1,04 kg im Durchschnitt von 21 Tieren. 
Daraus kann geschlossen werden, dass die totgeborenen Ferkel dieser 
Art bei oder unmittelbar vor der Geburt sterben. 





MATERIAL UND VERERBUNG DER MISSBILDUNGEN. 


Die Tiere gehéren saimtliche einer schwedischen Schweinerasse an, 
die hauptsachlich eine Verzweigung der englischen Rasse »Large 
White» darstellt. 

Schon beim ersten Erscheinen der Missbildungen lag der Verdacht 
nahe, dass sie erblicher Natur seien. Sie kamen namlich zum ersten 
Mal nach zwei Saiuen zum Vorschein, die Vollgeschwister waren und 
von demselben Eber bedeckt worden waren. Es wurden daher Ver- 
suche angestellt um die Vererbungsweise der Abnormitaét festzustellen. 
Die Resultate dieser Experimente, die am Versuchshof Wiad des In- 
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stituts fiir Haustierziichtung bei Stockholm ausgefiihrt worden sind, 
sind in der Tabelle 1, Wiirfe Nr. 1—26, mitgeteilt. Die Daten sind, mit 
Ausnahme eines Wurfes, vom Versuchspersonal des Instituts genau ver- 
folgt und streng kontrolliert worden. Bei der Arbeit zur Entfernung 
der Anlage zu den Abnormititen von den schwedischen Zuchten ist 


TABELLE 1. Wiirfe nach spaltenden Kombinationen und die 
erhaltenen Spaltungszahlen. 
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ausserdem etwas Material von den Besitzern der fraglichen Tiere mit- 
geteilt worden (Tabelle 1, Wiirfe Nr. 27—32). Noch einige Berichte 
liber weitere Fille sind eingegangen. Sie gehéren demselben Verwandt- 
schaftskreise an, sind aber noch nicht naher kontrolliert. 

In dem bis jetzt gesammelten Material haben 7 Eber und 17 Saue 


Abnormitiaten der fraglichen Art gegeben. 
In der Tabelle 2 sind die Namen, Stall-Nr. und Zuchtbuch-Nr. der 
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Fig. 1. Krummsteifbeiniges Letalferkel. Vorderleib. 


Fig. 2. Krummsteifbeiniges Letalferkel. 
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heterozygotischen Tiere und ihrer Eltern verzeichnet. Dort ist auch die 
Nummer eingetragen, mit denen die Tiere in dieser Abhandlung be- 
zeichnet werden. Diese sind mit fetten Typen gedruckt und beziehen 


TABELLE 2. Verzeichnis der Tiere, die krummsteifbeinige Ferkel 
geboren haben, und deren Eltern. 





Heterozygotische Tiere | fare alte rn 


Eber Vater Mutter 


| 

| 

| 

| 

| a —_ ‘i on — 
| 

| 

| 


Zucht- : Zucht- t-lstant | Zucht- Ref 

[Stall- Namen © buch- Ref.-Stall-) yamen | buch- Ref.-\Stall-| vamen | buch- |"! 

N:er e Mer er ; ers Ner ee N:r 
Ner Ner | N:r 





Lazarus 5356 | Lasse | | Bjalla 

Halving | 6398 | Halvar | Pila 

Hamlet}; — | » | Fala 
| Halving | 20 | Bjalla 


» » 


to = 
— pe OF aI 


» . » 


Lazarus | - Pila 


19 89 29 
oe 


Bjalla Halvar Bjalla 

Bjalla , 

Bjalla 

Bjalla | 

Juhalla | 5225 = | Za Jura 

Svea | : | Hubert | Svea 16) 
Svea - » | | a » 16 | 
Svea | | » | 16 | 
Alma | : | Alma | | 17 | 
Alma | | - 17 | 
Alma | | | | ae | 
Alma | 17 
Bjalla 6 7) —| . 
Pila ooo é a | 19 
Pila | — | | | 19 | 
Pila 5636 — | » | | 19 | 

- | Rohaja |: Huss 5787 | — | 4479 | 29 


sich auf die in der Stammtafel (Fig. 4) verwendeten Nummern. Eine 
Ubersicht iiber die verschiedenen Kombinationen, die zwischen den 
spaltenden Tieren ausgeftihrt worden sind, ist in Tabelle 3 wieder- 
gegeben. 

Die Versuche zeigen unzweideutig, dass es sich in diesem Falle um 
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eine erbliche Abnormitat handelt, die durch eine einfache rezessive Erb- 
anlage bedingt wird. Die Abnormitaéten erscheinen in der typischen, 
diskontinuierlichen und regelmassigen Weise, die fiir monohybride 
Spaltung charakteristisch ist. 

Die Spaltungszahlen sind hinreichend gross um das Verhiltnis 3 : 1 
mit gentigender Sicherheit festzustellen. Das gesamte Spaltungsver- 
haltnis betragt 220 normale: 46 krummsteifbeinige. Erwartet ist 
198,75 : 66,25 und D/M == 20,25/7,03 == 2,88. Die Spaltungszahl ist also 
ziemlich schlecht, was wahrscheinlich so zu deuten ist, dass die 3: 1- 
Zahl, die ohne Zweifel vorliegt, von irgend einer selektiven St6rung ver- 


schoben ist. 


Fig. 3. Die Abnormitit hat sich auch auf die Hinterbeine erstreckt. 


Fiir die erbliche Natur der fraglichen Eigenschaft spricht ja schon 
das haufige Vorkommen derselben binnen einem bestimmten Ver- 
wandtschaftskreise, was am besten aus der Stammtafel (Fig. 4) hervor- 
geht. Die Stammtafel zeigt die Verwandtschaft simtlicher Tiere, die 
krummsteifbeinige Ferkel geboren haben und also in dieser Eigenschaft 
heterozygotisch gewesen sind. Mit einer Ausnahme stammen sie alle in 
erster oder zweiter Generation von dem Eber Halvar Nr. 9 ab. Die ein- 
zige Ausnahme macht der Eber Nr. 13 Lazarus. Der Vater dieses Ebers 
war aber Nr. 2 Lasse, der durch seine Tochter Nr. 5 auch Grossvater 
von Nr. 9, Halvar, war. Eine nahere Analyse der Frequenz der hetero- 
zygotischen Individuen in den Familien liefert in diesem Falle weitere 
Beweise fiir monohybride mendelsche Vererbung. 

Wenn man unter den Nachkommen einer bestimmten Elternkom- 
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Fig. 4. Stammtafel iiber die Verwandtschaft solcher Tiere, die sich heterozygotisch fiir den Faktor fiir Krummsteifbeinigkeit 
gezeigt haben. 


© = Tiere, die krummsteifbeinige Ferkel geboren haben — sichere Heterozygoten. 
€ — Supponierte Heterozygoten. 
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bination ein — fiir eine bestimmte Eigenschaft — heterozygotisches 
Individuum findet, so kann dieses — abgesehen von Neumutation — 
nur in zweierlei Weise entstanden sein. Entweder beide oder mindestens 
einer von seinen Eltern muss heterozygotisch gewesen sein. Im ersten 
Falle miissen ja zwei Drittel der phanotypisch normalen Individuen 
heterozygotisch sein, im letzteren Falle die Halfte. Die experimentellen 
Daten lassen sich auch in dieser Hinsicht verwerten. Einige Vollge- 
schwister zu Heterozygoten sind durch Paarung mit sicheren Hetero- 
zygoten auf ihre genetische Konstitution untersucht worden. Wenn bei 
solchen Untersuchungen keine Letalferkel ausspalten, hat das _ betref- 
fende Individuum doppelt normale Anlagen. Selbstverstandlich muss 


TABELLE 3. Ubersicht tiber die spaltenden Kombinationen. 
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die Nachkommenschaft jeder Priifungspaarung geniigend gross sein, 
um einen sicheren Ausschlag geben zu kénnen. Das Minimum ist auf 
20 Nachkémmlinge angesetzt, entsprechend einem Sicherheitsgrad von 
etwa 300 gegen 1. In dieser Weise sind in den Versuchen des Instituts 16 
Tiere, bei denen die Wahrscheinlichkeit fiir Heterozygotie 50 % war, 
gepruft worden. 

10 Saéue gaben folgende Spaltungszahlen und waren demnach 
heterozygotisch: 28:2, 28:4, 5:5, 11:1, 11:1, 21:4, 21:3, 16:3, 
Ok 1b. 

5 Sdue und ein Eber waren konstant normal, indem sie mit hetero- 
zygotischen Tieren gepaart keine Letalferkel gaben. Die Abkémmlinge 
der betreffenden Paarungen bezogen sich auf folgenden Zahlen: 24, 33, 
22, 20, 29, 69. 











222 CARL HALLQVIST 








Die relative Anzahl heterozygotischer und nicht-heterozygotischer 
Tiere hat sich also wie 10:6 verhalten, bei einer Erwartung von 8: 8. 

Eine vollstandige Beweisfiihrung fiir die Erblichkeit einer Eigen- 
schaft geht ja darauf aus, zu zeigen, dass sie nur dort erscheint, wo die 
Erbanlagen fiir sie vorhanden sind, sonst aber nicht. Selbstverstand- 
lich kann dieselbe Anlage mehrmals entstanden sein, und die Abnor- 
mitat daher auch in anderen Verwandtschaftskreisen vorkommen. Bis 
jetzt ist dies aber noch nicht gefunden worden. Im Ziichtungsmaterial 
des Instituts kommt Krummsteifbeinigkeit nur unter den oben erwahn- 
ten Tiere vor, und sie ist mir auch aus anderem Zuchtmaterial nicht 
bekannt. Es sei auch erwahnt, dass wenn heterozygotische Tiere und 
ihre Verwandten mit nicht verwandten Tieren gepaart wurden, die 
Abnormitat niemals erschienen ist. In solchen in der Versuchsstation 
des Instituts kontrollierten Wiirfen sind insgesamt 222 Ferkel geboren, 
die alle normal gewesen sind. 


PARALLELE FORMEN. 


Die Krummsteifbeinigkeit ist in die Gruppe von Eigenschaften ein- 
zureihen, die von letalen Erbanlagen bedingt wird. Solche sind ja fiir 
alle naher untersuchten Pflanzen- und Tierarten bekannt. Fiir die 
Saugetiere, vor allem die Haussaugetiere, sind mehrere Fille von MOHR 
gesammelt (1926 und 1929), die sich auf allerlei erbliche Abnormitaten 
beziehen. Die Parallele scheint aber noch weiter zu gehen. Dass ver- 
schiedene mutative Formen ganz spezielle Parallelformen bei ver- 
schiedenen Arten haben, ist ja seit Alters her wohlbekannt. Es gentgt 
z. B. an die Pendula- und Pyramidenformen bei den Baumen und die 
Albinos- und Angora-Typen bei den Tieren zu erinnern. Ein solcher 
Fall von ganz spezifischen Paralleltypen scheint auch hier vorzuliegen. 

Roserts (1926) berichtet iiber eine letale erbliche Abnormitat bei 
neugeborenen Laimmern, die eine vollstandige Parallele zu der hier er- 
wihnten beim Schwein darstellt. Sowohl die Abbildungen wie die Be- 
schreibung stimmen vollstandig mit meinem Falle tiberein. 

In einer schwedischen Rinderrasse haben ferner mein Instituts- 
kollege Dr. BONNIER und ich neulich eine Parallelform gefunden, tiber 
die in einer spateren Abhandlung berichtet werden soll. 


DIE PRAKTISCHE BEDEUTUNG DER LETALFAKTOREN. 


Die praktische Bedeutung der Letalfaktoren ist besonders von 
MouR und WRIEDT (1928) eingehend behandelt worden. Sie haben 
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mit allem Recht stark darauf hingewiesen, dass bei den Haustieren die 
Letalfaktoren besonders verhangnisvoll werden kénnen und darum 
besonderes Interesse beansprechen. Da einzelne Tiere, die in prakti- 
scher Hinsicht besonders wertvoll sind, sehr stark vermehrt werden, 
so kénnen auch Letalanlagen in den Fallen eine sehr grosse Verbreitung 
erhalten, wo solche »Matadoren» zufallig diesbeziiglich heterozygotisch 
sind. 

Es war nahe daran, dass der vorliegende Fall in Schweden gerade 
einen solchen Verlauf genommen hatte. Der Eber Halvar, von dem das 
meiste in dieser Abhandlung mitgeteilte Material stammt, war hetero- 
zygotisch. Er war aber auch einer der gréssten Matadoren der schwedi- 
schen Zucht, dessen Nachkémmlinge auf fast alle schwedischen Zucht- 
stamme verbreitet sind. Noch zur rechten Zeit wurde aber die Sache 
in unserem Institut entdeckt und es wurde sofort die Arbeit in An- 
griff genommen um die weitere Verbreitung der Letalanlagen zu ver- 
hindern und was schon hinausgekommen war zu beseitigen. Dieser 
Fall bildet eine Anregung fiir den praktischen Ziichter solche Tiere zu 
prifen, die fiir die Zucht besonders wichtig sind. In Schweden wird 
dies jetzt im Institut fiir Haustierzitichtung in bezug auf Schweine ge- 
macht. Fiir Rindvieh wird eine zentrale Priifung zu kostspielig. Das 
Entfernen heterozygotischer Tiere bietet auch den Vorteil, dass man das 
Zuchtmaterial des sonst vielleicht sehr wertvollen Stammes nicht auf- 
zugeben braucht. 

Bei der Arbeit den betreffenden Letalfaktor aus dem Zuchtmaterial 
zu entfernen haben wir verdachtige Tiere mit sicheren Heterozygoten 
gepaart, wie schon oben erwahnt ist. In dieser Weise lassen sich 
Letalfaktoren, die schon eine gewisse Ausbreitung bekommen haben, 
am leichtesten und mit méglichst geringem Verlust an Tiermaterial ent- 
fernen. Die mathematische Deduktion der Ergiebigkeit dieses Ver- 
fahrens anderen Paarungssystemen gegeniiber ist von BERGE publiziert 
(1931). 
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1)" vorliegende Arbeit bildet ein Glied in den Untersuchungen 
dieses Institutes iiber chlorophylldefekte Gerstenmutanten. Der 
chemischen Forschung kommt in der Erblichkeitslehre die wesentliche 
Aufgabe zu, die in stofflicher Hinsicht noch ganz undefinierten Erbein- 
heiten und die mit ihnen verkniipften Eigenschaften mit chemisch exakt 
festlegbaren Tatsachen in Zusammenhang zu setzen. Erforderlich ist 
zunachst eine méglichst vollstandige Beschreibung des Tragers der zu 
studierenden erblichen Eigenschaft, und dieses Ziel liegt innerhalb der 
Grenzen des mit den jetzt vorhandenen Mitteln Erreichbaren. 

Die von NILSSON-EHLE (1913, 1922) und von HALLevist (1923, 
1924) beschriebenen Chlorophyllmutanten der Gerste scheinen uns ein 
besonders giinstiges Objekt auszumachen, wenn versucht werden soll, 
mit chemischen Methoden an genetische Daten Anschluss zu gewinnen. 
Die in diesen Fallen mutierende Eigenschaft »griin» kann namlich auf 
einen chemisch vollstandig definierten Stoff, das Chlorophyll (die beiden 
Formen a und b stehen in einem bekannten Verhiltnis) zuriickgefiihrt 
werden. 

Unsere erste Fragestellung war: Welche chemischen Veranderungen 
treten in chlorophyllfreien Mutanten gleichzeitig mit dem Chlorophyll- 
defekt auf? 

Als erster und auffallender Befund hat sich dabei ergeben 
(v. EULER und NILSSON, 1929), dass die simtlichen weissen Mutanten 
vom Albina-Typus der Gerste, also Albina 1, 2, 3, 4, 5 und 7, in ihren 
Laubblattern das Enzym Katalase nur zu */; des normalen Gehaltes der 
griinen Mutanten ausbilden. Dieser Befund hat sich in einer grossen 
Reihe von folgenden Untersuchungen durchaus bestatigt (v. EULER 
1929; v. EULER, DAVIDSON und RUNEHJELM 1930; v. EULER, FORSSBERG, 
RUNEHJELM und HELLSTROM 1931; v. EULER, GARD und RISLUND 1931; 
v. EULER, HERTZSCH, FORSSBERG und HELLSTROM 1931; v. EULER und 
Moritz 1930). Zwischen den einzelnen Sippen Albina 1, 2 u. s. w. scheint 
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in dieser Hinsicht kein konstanter Unterschied zu bestehen, auch zeig- 
ten griine Homozygoten und. Heterozygoten den gleichen Katalasegehalt. 
Chemische Verschiedenheit zwischen den Albina-Sippen konnte erst in 
letzter Zeit aufgedeckt werden (v. EULER u. HELLSTROM, 1932), insofern 
nur Albina 1 und 3 (die griinen Mutanten) eine Indolylbase der Zusam- 
mensetzung C,,H,,N. enthalten. 

Da wir also an dem genannten Material, welches wir Herrn Prof. 
H. NILSSON-EHLE verdanken, versuchen, die chemische Entwicklungs- 
reihe des Chlorophylls festzustellen, schien es uns notwendig, die Kon- 
stanz der mutierenden Eigenschaft, der Chlorophylikoncentration, fest- 
zulegen. Wir haben also viele Individuen auf ihren Chlorophyllgehalt 
untersucht, und haben die Einzelbestimmungen in Kurven zusammen- 
gestellt. 

Derartige Kurven — Variationskurven — iiber eine gewisse 
Eigenschaft einer Sippe bezw. einer reinen Linie sind friiher an ver- 
schiedenstem Tier- und Pflanzenmaterial aufgenommen und eingehend 
diskutiert worden; es braucht nur an die Behandlung solcher Kurven 
durch W. JOHANNSEN (1926) erinnert zu werden. Man hat gefunden, 
dass solche Variationskurven sich mehr oder weniger der »Zufalls- 
kurve» oder »Wahrscheinlichkeitskurve» nahern, in welcher die Ab- 
weichungen vom Mittelwert um so seltener vorkommen, je grésser die 
Abweichungen sind. Es ist auch oft betont worden, dass die Ahnlich- 
keit der Variationskurven mit der »Zufallskurve» darin begriindet 
ist, dass die gemessene Eigenschaft von einer grossen Zahl Ausserer 
Einfliisse abhangt, welche sich nach den bekannten Wahrscheinlich- 
keitsgesetzen kombinieren (E. Baur, 1930); bei festgehaltenen Versuchs- 
bedingungen werden sich die Abweichungen von den Mittelwerten 
durch die vielen Einfliisse in der Regel aufheben. 

Tatsachlich sind meist solche Eigenschaften Gegenstand der Unter- 
suchung gewesen, welche, wie z. B. die Grésse von Bohnen gewisser 
Sippen, die Resultaten ausserordentlich vieler und kaum iibersehbarer 
Faktoren sind; denn am Gréssenwachstum von Pflanzenorganen sind 
wohl alle Enzyme, viele Substrate und eine grosse Zahl von Aktivatoren 
beteiligt. An Eigenschaften wie Bohnengrésse oder Zahl der Kelch- 
blatter auch nur die allernachsten zuriickliegenden Entwicklungsphasen 
zu erkennen und der Messung zuganglich zu machen erscheint vor- 
laufig aussichtlos. 

An einer chemisch definierten Eigenschaft, besonders am Chloro- 
phyligehalt, ist bis jetzt unsereres Wissens die Konstanz bezw. die 
Variationsbreite noch nicht untersucht worden. 
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TABELLE 1. 
(7 Keimungstage). 


Gullkorn (Goldgerste), 1932—1191, */,—*/s 
Griines Laubblatt. 














| 


Chlorophyll 





















































| Chlorophyll Diff. a | Diff. 

| Ne Gewicht vom Ner Gewicht | vom 
| Gef. Korr. — Gef. Korr. | _— 

| 

1 6,82 7,30 0,09 41 7,51 7,55 | 0,34 
2 6,12 6,59 — 0,62 42 6,92 6,95 | — 0,26 
2 6,83 7,29 0,08 43 7,41 7430 (| 0,22 
4 7,00 7,45 0,24 d4 6,97 6,08 | —0,23 
5 7,71 8,15 0,94 45 8,02 8,02 | 0,81 
6 7,28 7m | 0,50 46 7,10 7,09 baa 0,12 
s 7,26 7,68 0,47 47 7,31 7,29 | 0,08 
8 6,96 7,37 0,16 48 6,76 6,73 | —0,~8 
9 6,66 7,06 —— 0,15 49 6,60 6,56 | — 0,65 
10 6,60 6,99 — 0,22 50 7,69 7,63 | 0,42 
11 6,51 6,88 — 0,33 51 7,78 7,71 | 0,50 
12 7,57 7,93 0,72 52 7,62 ae | 0,33 
13 6,56 6,91 — 0,30 53 7,65 7,56 0,35 
14 7,51 7,85 0,64 54 7,89 7,79 | 0,58 
15 6,80 7,13 — 0,08 55 8,20 8,09 0,88 
16 6,95 7,27 0,06 56 6,97 6,85 — 0,36 
17 5,83 6,14 — 1,07 57 7,27 7,14 — 0,07 
18 6,96 7,26 0,05 58 6,87 6,73 — 0,48 
19 6,37 6,66 — 0,55 59 7,43 7,28 0,07 
20 6,60 6,88 — 0,33 60 8,02 7,85 0,64 
21 7,27 7,53 0,32 61 | 7,75 7,57 0,36 
22 7,03 7,28 0,07 62 7,82 7,63 0,42 
23 7,34 7,58 0,37 63 7,83 7,63 0,42 
24 6,07 6,30 — 0,91 64 7,53 7,32 0,11 
25 7,42 7,64 0,43 65 6,70 6,48 — 0,73 
26 5,21 — -- 66 7,23 7,00 — 0,21 
27 6,57 6,77 — 0,44 67 6,83 6,59 — 0,62 
28 6,18 6,37 — 0,84 68 7,58 7,33 | 0,12 
29 6,83 7,01 — 0,20 69 8,17 7,91 | 0,70 
30 5,36 —_ — 70 7,35 7,07 | —O0,1 
31 6,97 7,12 — 0,09 71 7,02 6,73 | — 0,48 
32 7,07 7,21 0,00 72 7,39 7,09 | —O9,12 
33 8,04 8,17 0,96 73 8,00 7,69 0,48 
34 6,84 6,96 — 0,25 74 7,94 7,62 0,41 
35 6,11 6,22 — 0,99 75 7,37 7,04 — 0,17 
36 7,19 7,29 0,08 76 6,63 6,29 — 0,92 
37 7,11 7,20 — 0,01 77 6,92 6,57 — 0,64 
38 6,72 6,80 -- 0,41 78 7,63 7,27 0,06 
39 7,35 7,42 0,21 79 8,09 7,72 0,51 
7,57 7,62 0,41 80 7,98 7,59 0,38 
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| Chlorophyll | pin | Chlorophyll | one. 
Nerf Gewicht vom | Nr | Gewicht | vom 
| —_——_—_——| Mitte! | |____———|  Mittel 
Gef. Korr. | |  Gef. | Korr. | 
| 81 ae! Fe ee | ae | 7,1 | 69 | — 0,22 
| 82 613 | 572 | —149 | 93 | 7,30 | 686 | —O,s5 
| 836s |; 573 | —Iyas | 94 | 800 | Tyas | 0,25 
84006) 67 6 | C78 | —Os | 695 | 826 || 7,71 0,50 
85 | 8,67 | 8,23 | 1,02 | 9% 8,21 | 7,65 0,44 
86 8,75 | 8,30 1,09 97 | 7,83 | Tee | 0,05 
87 782 | 7,36 | 0,15 98 7,37 | 6,79 «| —O,e2 
| 88 7,77 | 730 | 0,09 99 802 | 743 0,22 
| 89 7,8 | 6,0 | —O,e | 100 7,70 «=| «67,10 «6 |: —O,n1 
| 90 gan: | Weer 0,06 101 | «709 «=| «(647 || ~ — 0,74 
| ) ny i JY 0,03 — ; =— | 7 — | 


Mittel 7,21. 
1 g Frischgewicht enthalt 0,69 mg Chlorophyll. 


METHODIK. 


Zu unseren Versuchen wurden verwendet Albina 1, Xantha 1 nor- 
mal, Xantha 1 defekt, Xantha 2 normal, und die Gerstensorte Gullkorn 
(Goldgerste). Um eine méglichst normale Verteilung von Heterozygoten 
und Homozygoten zu erhalten, wurde eine gréssere Menge (etwa 400 
K6rner) in einem Zinkkasten auf Filtrierpapier zum Keimen gebracht. 
Die chlorophylidefekten Pflanzen machten in Ubereinstimmung mit der 
Theorie 25 % der gesamten Anzahl aus. Von allen keimenden Pflanzen 
wurden simtliche in einem Gebiet von 4 dm’ in der Mitte des Kastens 
zum Versuch genommen. In diesem kleinen Gebiet waren, wie wir 
annehmen konnten, die ausseren Bedingungen (Belichtung, Feuchtig- 
keit) durchaus gleich. Von jeder keimenden Pflanze wurde nach einer 
bestimmten Keimungsdauer (6—8 Tage) das Laubblatt abgetrennt, 
gewogen, zerschnitten und mit Alkohol in einem MoOrser zerrieben. Die 
Masse wurde bis zur vollstandigen Entfarbung extrahiert und abge- 
schieden; hierauf wurde der Extrakt auf ein gewisses Volumen ver- 
diinnt. Der Versuch wurde so angeordnet, dass 80—100 Extraktionen 
am gleichen Tag gemacht werden konnten, worauf der Chlorophyll- 
gehalt des Extraktes unmittelbar bestimmt wurde. 

Diese Bestimmung geschah in der Weise, dass die Lichtabsorption 
der Extrakte bei 668 my gemessen wurde (entsprechend dem Absorp- 
tionsmaximum fiir Chlorophyll a). Die Absorptionsmessung geschah 
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TABELLE 2. Xantha 1, 1932—1171, */,—*/, (6 Keimungstage). 
Griines Laubblatt (normal). 















































ss Chlorophyll | Diff, vom xi | Chlorophyll | Diff. vom 
: Gewicht Mittel | Gewicht | Mittel 
| | | 
| 1 | 8,33 —1iewe | 48 10,90 1,08 
| 3 | 7,5 — 2,32 49 | 12,26 2,44 
4 | 9,38 — 0,44 50 | 12,75 2,93 
6 8,98 —0s: | 52 | 10,0 0,18 
8 8,53 — 1,29 } 54 | 8,99 — 0,83 
9 9,07 — 0,75 | 55 | 9,65 — 0,17 
12 9,58 —0,4 = ‘|| 56 | 8,35 — 1,47 
13 10,10 0,28 i 57 | 9,14 — 0,68 
14 7,55 — 2,27 } 58 | 11,40 1,58 
15 9,75 —0,07 | 59 10,10 (),28 
16 | 9,23 —059 | 60 10,00 0,18 
17 9,30 —052 | 61 | 10,60 | 0,78 
20 10,05 0,23 | 62 9,66 | —O,16 
21 9,18 — 0,64 63 | 916 | —0,63 
: 24 8,18 —16 | 67 8,03 | —0,89 
F | ° 2 10,40 0,58 | 69 =| 10,50 0,68 
) | 26 9,86 0,04 | 70 11,44 1,62 
| 27 | 8,06 Ave | 71 11,55 1,73 
| 28 | 7,72 <i | 74 10,35 0,53 
. |-2 10,45 0,63 75 | 9,80 — 0,02 
| 30 10,20 038 | 76 ~=6| ~— 12,00 2,18 
| 31 | 10,00 O18 | 77 | 11,80 1,98 
i 32 | 10,05 0,23 78 | 10,70 0,88 
j | 33 | 41,70 1ss | 79 | 11,20 1,38 
j | 34 9,18 —0, § | 80 | 10,50 0,68 
| 35 6,45 — 337 | 81 | 9,73 — 0,09 
| 38 | 8,84 —0,s | 82 9,63 — 0,19 
39 10,30 0,48 83 9,60 — 0,22 
| 40 9,93 0,11 86 | 9,23 — 0,59 
4 | 10,00 0,18 87 | 10,10 0,28 
42 10,05 0,23 88 | 10,30 0,48 
45 9,27 — 0,55 89 10,95 1,13 
46 | 10,50 0,68 90 7,95 — 1,87 
47 | 11,00 1,18 | — -- ~- 








Mittel 9,82 + 0,14. 


nen Zahlen sind relative und gleich dem Verhiltnis 


1 g Frischgewicht enthalt 0,565 mg Chlorophyll. 


in 2 cm dicke Schicht auf lichtelektrischen Weg in einem Doppelmono- 
chromator. Die in den Tabellen unter Chlorophyll/Gewicht angegebe- 


log Io/I 


Gewicht in g’ 





230 H. v. EULER, DAGMAR BURSTROM UND H. HELLSTROM 





I, und I die einfallende, bezw. die durchgelassene Lichtintensitat be- 
deuten. 


VERSUCHSRESULTATE. 


Um eine Vorstellung von der Variationsbreite einer chlorophyll- 
normalen Gerstensippe zu erhalten, wurde »Gullkorn» (Goldgerste), 
Sval6éf, als Versuchsmaterial gewahlt. Die Fig. 1 gibt das Resultat der 
an 100 einzelnen Pflanzen ausgefiihrten Chlorophyllbestimmungen. 


TABELLE 3. Xantha 1, 1932—1171, */,—*/, (6 Keimungstage). 
Gelbes Laubblatt (defekt). 




















Ner | Chlorophyll | Diff. vom | Ner Chlorophyll Diff. vom | 
i | Gewicht | Mittel — ; Gewicht Mittel 
2 | 20 | —0,64 44 | 3,22 | 058 | 
5 1,41 — 1,23 51 2,19 | — 0,45 
7 | 239 | —O,2 53 | 1,65 = 0,99 
10 2,69 | 0,05 64 3,71 | 1,07 
11 | 3,10 | Oe | 65 | 2,15 — 0,49 
18 2,94 0,30 66 | 3,00 | 0,36 
19 | 2,72 | 0,08 68 | 2,97 | 0,33 
22 2,73 | 0,09 72 2,77 0,13 
23 3,20 | 0,56 73 3,18 | 0,54 
36 | 3,35 | 0,71 84 2,39 | — 0,25 
37 2,17 | —O7 | 85 2,78 0,14 
| 43 2,09 | —O0,55 || -- | — | _ 


Mittel 2,64. 
1 g Frischgewicht enthalt 0,15 mg Chlorophyll. 


Auf der Abscisse ist die Nummer des Versuches angegeben, also die 
Ordnungsfolge der Extraktion. Als Ordinateneinheiten sind die Werte 
Chlorophyll 
~ Gewicht — 
dass der Quotient Chlorophyll/Gewicht im Lauf eines Versuchstages 
steigt. Wir haben deswegen eine Korrektion eingefiihrt, und zwar in 
folgender Weise: Die Mittelwerte der 45 ersten und der 55 letzteren 
Versuche wurden berechnet, und die entsprechenden Punkte in das 
Diagramm eingeftthrt; durch diese beiden Punkte wurde eine grade 
Linie gezogen. Die Neigung dieser Linie gibt die kontinuierliche Zu- 
nahme des Chlorophyligehaltes wahrend der Dauer des Versuches an. 
Der Unterschied der Ordinatengrésse zwischen dieser und der horison- 


aufgetragen. Aus dem Diagramm geht deutlich hervor, 
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Griines Laubblatt (normal). 
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TABELLE 4. Xantha 2, 1932—1181, **/,—**/, (8 Keimungstage). 



























































Chlorophyll | Diff. Chlorophyll Diff. 
Ner Gewicht vom N:r Gewicht vom 
Mittel — | Mittel 
Gef. | Korr. Gef. Korr. | 
| 1 7,94 | 9,10 — 4,25 41 14,00 13,95 0,60 
2 10,65 | 11,75 — 1,60 42 10,90 10,85 — 2,50 
3 1245 | 13,50 0,15 43 13,00 12,90 — 0,45 
4 11,05 12,10 — 1,25 44 13,25 13,15 — 0,20 
5 13,75 14,75 1,40 45 13,45 13,30 — 0,05 
6 11,30 12,30 — 1,05 46 13,70 13,55 0,20 
7 13,40 | 14,35 1,00 47 15,35 15,15 1,80 
8 14,200 | 15,10 1,75 48 15,55 15,35 | 2,00 
9 14,75 15,65 2,30 49 13,95 13,70 0,35 
10 12,15 13,00 — 0,35 50 14,80 14,50 1,15 
11 15,25 16,10 2,75 51 14,50 14,20 0,85 
12 12,50 13,30 — 0,05 52 16,90 16,55 3,20 
13 11,90 12,70 — 0,65 53 15,65 15,30 1,95 
14 14,00 | 14,75 1,40 54 15,20 14,80 1,45 
15 12,60 13,35 0,00 55 13,15 12,75 — 0,60 
16 10,20 10,90 — 2,45 56 13,65 13,20 — 0,15 
17 12,05 12,70 0,65 57 16,05 15,55 2,20 
18 13,65 14,30 0,95 58 13,60 13,10 | —0,25 
19 15,40 16,00 2,65, 59 10,65 10,10 — 3,25 
20 12,65 13,25 — 0,10 60 11,45 10,90 — 245 | 
21 15,10 15,65 2,30 61 11,40 10,80 — 2,55 
99 13,30 13,85 0,50 62 11,10 10,50 — 2,85 
23 15,75 16,25 2,90 63 14,75 14,10 0,75 
24 12,50 13,00 | —0,35 64 13,05 12,40 — 0,95 
25 10,25 10,7 | —2,65 65 14,75 14,05 0,70 
26 10,80 ties | ~ln 66 13,40 12,65 —0,70 | 
97 13,70 14,10 | 0,75 67 15,55 14,80 1,45 
28 11,90 12,25 | — 1,10 68 11,40 10,60 — $s | 
29 11,15 11,50 | — 1,85 69 17,55 16,75 3,40 | 
30 11,90 12,20 -—— 1,15 70 13,85 13,00 — 0,35 
31 13,80 14,10 | 0,75 71 10,95 10,10 — 3,25 
32 16,00 16,25 | 2,90 72 13,60 12,70 — 0,65 
33 9,20 9,40 — 3,95 73 14,75 13,85 0,50 
34 13,55 13,75 0,40 74 14,45 13,50 0,15 | 
35 12,80 12,95 — 0,40 75 15,55 14,55 1,20 
36 13,90 14,05 0,70 76 11,65 10,65 — 2,70 
37 15,85 15,95 2,60 it 13,25 12,20 — 1,15 
38 12,00 12,10 — 1,25 78 14,35 13,30 — 0,05 
39 13,30 13,35 0,00 79 14,15 13,05 — 0,30 
11,15 11,15 —- 2,20 15,45 2,10 
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| Chlorophyll | Diff. | Chlorophyll | Diff. 
Ner Gewicht vom Nerv Gewicht | vom 
oe ee oe oe 
Gef. | Korr. i | Gef. | Korr. | | 
| | | | | 
81 l4eo 1345 | 0,10 | 9 | 1745 | 1605 | 2,70 | 
82 14,90 | 13,70 0,35 i 92 | 14,90 | 13,45 0,10 | 
83 | 16,00 | 14,80 | 1,45 | 93 | 13,90 | 12,40 — 0,95 | 
| 84 | 154s 145 | 090 | 94 | 14,40 | 12,90 — 045 | 
| 85 14,15 | 12,0 | —0,45 | 9 | 12,70 | 11,15 — 2,20 | 
86 14,65 | 13,35 | 0,00 | 96 | 14,20 | 12,65 —0,70 | 
| 87 12,60 | 11,30 — 2,05 | 97 | 17,70 | 16,10 2,75 | 
| 88 10,25 | 890  —4,45 | 9 | 15,65 | 14,05 0,70 | 
| 89 | 1575 | 14,40 | 1s | 99 | 16,00 | 14,35 | 1,00 | 
90 | 15,80 | 140 | 1,05 | 100 | 1595 | 14,5 | 0,90 | 


Mitte] 13,35. 
1 g Frischgewicht enthalt 0,76 mg Chlorophyll. 


talen Linie, welcher zwischen den beiden Mittelwerten verlauft, macht 
fiir jeden einzelnen Fall die Korrektion aus. 

Nach Ejinfiihrung dieser Korrektion haben wir die Standardab- 
weichung berechnet, die Schiefheit S und den Exzess E nach JOHANNSEN 
(1926). 

Die Standardabweichung s ist gleich 


0 4|/ PE», b°, 


wo p = 1 ist, und a die Abweichung vom Mittelwert bezeichnet. Ferner 
Spa 

a 

Die Schiefheit S ist 


ist b= 


S= 





eae 4. 268) 5% 


Der Exzess E ist durch den Ausdruck gegeben: 
{ Snat 
E=((e—4 So — spt):st|—, 


Da wir mit einer dem wahren Mittelwert sehr nahe liegenden Zahl 
rechnen, wird = pa klein und folglich b sehr nahe null. Die oben- 
stehenden Formeln vereinfachen sich dann folgendermassen: 





SS re 





















= +]/2 
n 


Fiir Gullkorn finden wir: 2pa? = 26,1183 


apa’ — — 5,751 
Spat = 22,5090 
n= 98 
Daraus ergibt sich: 
$= UOisit S = — 4,135 E = 0,23. 


Fiir Xantha 1 normal ergibt sich: 


Spa?— 94,2189 


Spa* = — 14,0042 
Spat — 442,4395 
n= '67 
woraus: 
3 This S=— 0,21 Ese 


Fig. 1 a zeigt die Verteilungskurve fiir Goldgerste. Die Abscisse gibt 
die relativen Chlorophyllwerte an (vergl. Tab. 1). Die Ordinate gibt 
die Anzahl Abweichungen vom Mittelwert in dem auf der Abscisse an- 
gegebenen Intervall. In die gleiche Figur ist die ideale Verteilungs- 
kurve eingezeichnet. Mit dieser stimmt unsere Versuchskurve recht gut 
liberein. 

Mit Albina 1, Xantha 1 und 2 haben wir die gleichen Versuche 
angestellt und Variations- und Verteilungskurven konstruiert. Bei 
Xantha 1 normal schienen Andeutungen fiir zwei Gipfel vorzuliegen 
(vergl. Fig. 2a) und deswegen wurden auch fiir Xantha 1 der Exzess 
berechnet, welche zu 0,31 gefunden wurde. Demgemiass gibt die Berech- 
nung keinen Anhaltspunkt fiir Zweigipfeligkeit. Fiir Xantha 1 wurden 
die direkt gemessenen Werte angewandt. 

Bei Albina 1 und Xantha 2 sind nur die Standardabweichungen aus- 
gerechnet worden. Dieselben betragen fiir Albina 1 und Xantha 2 13 % ; 
Xantha 1 Chlorophylidefekt, zeigt eine gréssere Standardabweichung, 
namlich 22 %, was darauf beruhen kann, dass die absoluten Chloro- 
phyllmengen klein und also die Bestimmungen in diesem Fall mit ver- 
haltnismiassig grossen Fehlern behaftet sind. 

Um zu untersuchen, ob Albina 1 ebensoviel Chlorophyll bilden 
kann, wie die normale Sippe Goldgerste, haben wir Albina 1 und Gold- 








234 H. v. EULER, DAGMAR BURSTROM UND H. HELLSTROM 





TABELLE 5. Albina 1, 1932—1148, */,—"*/, (7 Keimungstage). 
Laubblatt. 








Diff. Chlorophyll 


| 
Chlorophyll | 
| vom | , Gewicht 


Gewicht 





el SE 
Gef. Korr. Gef. Korr. 








| | | 
5,3 | : | 5,70 =| S565 — 0,90 | 
5,25 6,50 | 6,43 —0,12 | 
5,15 | 5 | | 7,00 =| 6,90 0,35 
50 | 6 | —- {| — — 
5,75 | 5,52 5,40 | — 1,15 | 
6,48 p 7,0 | 7,46 | 0,91 
7,35 7,00 =| (6,84 0,29 
4,80 | 7,30 | 7,12 0,57 
6,30 | 5 7,50 7,30 | 0,75 
6,70 | | 650 | 6,28 | —O,27 | 
6,75 6,45 | 6,22 — 0,33 
5,10 630 | 605 | —0,50 
6,48 5 7,05 | 6,0 | 0,25 | 
7,75 5 614 | 5,5 | —0,70 | 
6,22 5 7,00 | 6,70 | O15 | 
6,70 5 y An 2’ | 0,85 
5,95 ¢ 5,82 | Sas | —1,07 | 
5,90 7,40 8=6| = 7,08 | 0,49 | 
5,45 5 | 6,64 6,26 — 0,29 | 
6,21 | 645 | 6,05 — 0,50 | 
5,95 5 | 4577 7,35 0,80 | 
7,34 7 5 | 658 | 6,15 — 0,10 | 
5,08 | 8,60 | 8,15 1,60 | 
5,96 i 7,35 6,88 0,33 | 
5,00 | 5 | 7,40 6,90 0,35 | 
4,60 7 5,20 4,70 — 1,85 | 
6,90 7 6,98 6,45 — 0,10 | 
7,75 6,10 5,56 — 0,99 | 
4,85 7,34 6,78 0,23 
6,40 5 | “x0 6,80 0,25 
6,60 | 7,35 6,75 0,20 
6,90 6,95 6,34 — 0,21 
7,00 5 : 7,25 6,63 0,08 
8,00 7,70 7,05 0,50 | 
6,00 | 7,80 7,13 0,58 | 
7,95 8,30 7,60 1,05 | 
5,67 5 6,40 5,70 — 0,85 | 
7,25 | 7,60 6,90 0,35 | 

Mittel 6,55 + 0,09. 
1 g Frischgewicht enthalt 0,31 mg Chlorophyll. 
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TABELLE 6. Pflanze ohne Wurzel. 








Gullkorn ! Albina 1 





| Chlorophyll Diff. vom || = | Chlorophyll | Diff. vom 
Gewicht Mittel | . | Gewicht Mittel 


2 
4 





20,2 
19,4 
19,4 
19,3 
22,0 
16,1 
19,6 


19,9 — 5,0 
18,4 — 6,5 
23,6 — 1,3 
22,9 — 2,0 
18,6 — 6,3 
28,9 4,0 
22,0 — 2,9 
21,2 — 3,7 17,8 
22,2 — 2,7 | 16,2 
18,4 — 6,5 | | 19,s 
23,4 —15 | 23.7 
22,7 —2s | * | 19,2 
24,2 a +f | ois. 
28,2 3,3 | 27,4 
24,2 — 0,7 i | 24,7 
23,8 5 19,9 
19,1 | 24,5 
26,4 20,6 
27,0 | | | 23,8 
21,6 | | 24,6 
27,5 y 16,6 
20,0 | 23,4 
30,1 | | 24,8 
29,3 | 217 
24,3 | | 22,3 
26,7 | 22,9 
24,9 | | 25,9 
26,4 | | 20,8 
26,7 | 
28,3 
28,4 
25,9 
31,8 
26,4 
30,4 
26,9 
28,5 
27,6 
22,5 
28,4 | 
Mittel 24,9. Mittel 22,0. 
1 g Frischgewicht enthalt: 
0,3; mg Chlorophyll. 0,31 mg Chlorophyll. 


Centon nr wn = 
Contour wnwe 
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Fig. 1. Gullkorn. 
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Fig. 1a. Gullkorn. 


Eee ee ee oe ee ee ee ee eee eee ee ee ee ee ee ee ee ee ee ee a ee a en 
"13 FR VU IBIS 1719 81 83 28-23 19. 38-36 32:89 UW 43: YS YB 49 Si 69 $F $F $96) 63 65 62 
Nr des Versuchs 








Fig. 2. Xantha 1, normal. 
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gerste unter genau denselben dusseren Bedingungen gleichzeitig keimen 
lassen. Bei diesen Versuchen entnehmen wir aus je 40 Bestimmungen, 
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Fig. 2a. Xantha 1, normal. 
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Fig. 2b. Xantha 1, defekt. 


fiir Albina 1 einen Chlorophylimittelwert von 0,31 mg pro g Frisch- 
gewicht, 

fiir Goldgerste 0,3; mg pro g Frischgewicht. 
Die kontinuierliche Zunahme des Quotienten im Lauf des Versuchs- 
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Fig. 3. Xantha 2. 
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Fig. 3a. Xantha 2. 


tages war besonders bei Goldgerste recht erheblich. Der gefundene 
Unterschied ist unbedeutend, und annahernd gleich mit den Variationen 
in jeder der beiden Linien (vergl. Tab. 6). 

Ausser den in den vorstehenden Tabellen und Kurven niedergeleg- 
ten Resultaten haben wir noch folgenden Tatsachen anzugeben, welche 


ORY 
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zur Beurteilung der erblichen Chlorophyllmutationen von Bedeutung 
sind: 

1) Die weissen Mutanten vom Albina-Typus sind frei von Chloro- 
phyll, d. h. ein ev. Chlorophyligehalt liegt unterhalb der Empfindlich- 
keitsgrenze unserer spektrometrischen Methode. 

2) Die weissen Mutanten enthalten Porphyrin in einer Menge weit 


Chlorophyll 
Gewicht 
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Fig. 4. Albina 1. 
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Fig. 4 a. Albina 1. 


unterhalb derjenigen, welche dem Chlorophyllgehalt der griinen Mutan- 
ten entspricht. 

Der Menge nach macht der Porphyrinkern des Chlorophylls mit 
den aliphatischen Seitengruppen etwa 70 % des Chlorophylls aus. Per 
g frische Laubblatter fanden wir einen Chiorophyllgehalt von der Grés- 
senordnung 0,5 mg Chlorophyll, was also 0,3; mg Porphyrin bedingen 
wiirde. Die Porphyrinmenge in den weissen Albina-Mutanten 1 ent- 
spricht nur etwa ihrem Katalasegehalt, ist also in keiner Weise mit der 
Menge vergleichbar, welche in den griinen Mutanten vorhanden ist. 

Porphyrin ist nach WILLSTATTERs (1913) und HANS FIscHERs funda- 
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mentalen Untersuchungen die Grundsubstanz des Chlorophylls. Weiter 
zuriick kénnen wir gegenwartig die Synthese nicht verfolgen, da wir die 
Wege noch nicht. kennen, auf welchen die Pflanze diese Synthese voll- 
zieht. Die weitere Verfolgung unserer Untersuchung konzentriert sich 
zunachst auf den Nachweis ‘solcher chlorophylifreier Zellen, wel- 
che Porphyrin bilden; sodann sollen die Chromosomen der porphyrin- 
bildenden und der nicht porphyrinbildenden Albina- und Xantha- 
Mutanten mit einander verglichen werden. 

In chlorophylifreien Laubblattern von Albina 1 ist auch der nor- 
male Carotinoidgehalt verschwunden. Wie durch die Untersuchungen 
von KARRER (1932) nachgewiesen worden ist, bestehen Beziehungen zwi- 
schen der Polyenkette der Carotinoide und dem Phytol, dem Alkohol 
des Chlorophylls. Es ist zu vermuten, dass in den chlorophyllfreien 
Mutanten auch die Phytolsynthese eine Hemmung erfahren hat. 


BEMERKUNGEN. 


Zu einer abschliessenden theoretischen Behandlung der hier mit- 
geteilten Versuche miissen dieselben erst in verschiedener Hinsicht er- 
weitert werden. Hier sei nur in aller Kiirze angedeutet, welche Frage- 
stellungen sich aus den vorliegenden experimentellen Resultaten ergeben. 

In den vorliegenden Versuchen an 4 reinen Linien sind die Varia- 
tionsbreiten und die Variationskurven des Chlorophyllgehaltes von 
Laubblattern bei gegebenen Ausseren Bedingungen festgestellt worden, 
und zwar, wohl zum ersten Mal, beziiglich einer chemisch eindeutig 
definierten Eigenschaft (Konzentration einer reinen Substanz). Unsere 
experimentellen Kurven schliessen sich sehr nahe an die durch den 
Binomialsatz gegebene ideale Verteilungskurve an. In diesem Ergeb- 
nis kann man eine gewisse Bestatigung daftir sehen, dass wir mit reinen 
Linien gearbeitet haben. Wir erfahren ferner aus unseren Versuchen 
den genauen Mittelwert des Chlorophylligehaltes unserer Linien bei den 
eingehaltenen Bedingungen. 

Diese Mittelwerte, sowie die Variationsbreiten sind bisher als Rech- 
nungsgréssen behandelt worden. Ihre reelle Bedeutung ist nur insofern 
diskutiert worden, als hervorgehoben wurde, wie stark sich Aussere 
Einfliisse geltend machen (vergl. E. BAur, 1930, S. 23—25). Wir haben 
nun zu fragen, ob wir in den vorliegenden Fallen, in welchen die Kon- 
zentration eines chemisch bekannten Stoffes bestimmt wird, nicht der 
reellen Bedeutung der ermittelten Werte niher kommen kénnen. 
Obwohl bei unseren Versuchen Verschiedenheiten der dusseren 
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Bedingungen weitgehend ausgeschaltet waren, so konnte die Variations- 
breite immerhin noch phanotypisch beeinflusst sein, und zwar 

a) durch Ungleichheiten in der Vorgeschichte jedes keimenden 
Gerstenkornes, 

b) durch unkontrollierbare kleine Verschiedenheiten beim Keimen 
der Pflanze selbst, also Verschiedenheiten der Geschwindigkeit der 
Wasseraufnahme, Ungleichheiten in der Lage des keimenden Pflanz- 
chens, Ungleichheiten der Belichtung. 

Es ist auch noch in Erwagung zu ziehen, ob eine geringere Varia- 
tionsbreite gefunden worden ware, wenn man den Chlorophyligehalt 
auf die Einheit der Blattoberflache, nicht auf die Einheit des Frisch- 
gewichtes des Laubblattes bezogen hatte. Unsicherheiten in der Be- 

Chlorophyll ' 
Sa, Waren jedoch dadurch ver- 
g Frischgewicht 
mieden, dass die Laubblatter am Blattansatz vom Rest der Pflanze 
getrennt wurden. 

Was den Mittelwert des Chlorophyligehaltes der untersuchten Blat- 
ter betrifft, so ist zu bemerken, dass die Chlorophyllkonzentration im 
wachsenden Laubblatt nicht gleichheitlich ist, sondern von der Blatt- 
basis bis zur Blattspitze zunimmt’*. In einer Fortsetzung der vorliegen- 
den Untersuchung wollen wir uns dariiber informieren, ob eine geringere 
Variationsbreite gefunden wird, wenn wir ein bestimmtes Areal in dem 
mittleren Teil des Blattes messen und extrahieren. 

Schon in diesem Zusammenhang entsteht die Frage, ob Verschieden- 
heiten im Chlorophyligehalt der Blatter darauf zuriickzuftihren sind, 
dass der Chlorophyllgehalt jeder griinen Zelle variiert, etwa durch wech- 
selnde Anzahl Chlorophyllk6rner, oder darauf, dass ein gewisser Bruch- 
teil der chromoplastenhaltigen Zellen tiberhaupt kein Chlorophyll aus- 
bildet. 

Die Verteilung des Chlorophylls in den griinen Laubblattern ver- 
dient auch vom Standpunkt der Genetik eine weitere, eingehendere 
Priifung. Es handelt sich namlich hier nicht nur darum, ob die Chlo- 
rophylikonstanz der von uns untersuchten Individuen auf dem Vorhan- 
densein einer entsprechenden konstanten Menge von Chlorophyll per 
Zelle beruht, sondern um die allgemeinere Frage, ob Stoffe wie Chloro- 
phyll innerhalb gewisser Grenzen in einer Menge gebildet werden, wel- 


stimmung des Quotienten 


1 Sechs Laubblatter wurden der Linge nach in vier gleiche Teile geteilt, welche 
von der Spitze an gerechnet von 1 bis 4 bezeichnet sind: 
Nr. 
Chlorophyligehalt 
Hereditas XVIII. 
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che zum Chloroplasten in einem konstanten Verhaltnis stehen. Wir 
ziehen also in Betracht, dass der Chloroplast einer Zelle in gewisser 
Zeit nicht eine beliebige Anzahl Chlorophyllmolekiile, sondern nur ge- 
wisse Quanten bilden kann. 

Chemisch ware dies wohl verstandlich, wenn man bedenkt, dass die 
‘Chlorophyllsynthese keinesfalls durch Zusammentritt der freien Kom- 
ponenten verlauft, wie eine Reaktion in vitro, sondern mit grossen 
Eiweisskomplexen des Chioroplasten verkniipft ist, und dass die Chloro- 
phyllmolekiile an dem Eiweiss gebunden bleiben, oder jedenfalls mit ihm 
im Gleichgewicht stehen. Ubrigens ist iiber die Konstanz der Zahl der 
Chlorophylikérner in griinen Zellen nichts bekannt. Besonders hervor- 
zuheben ist, dass die weissen Albina-Mutanten nicht nur kein Chloro- 
phyll, sondern auch keine oder ganz anormale Chloroplasten enthalten. 
Wenn also der Chlorophylidefekt bei Albina eigentlich ein Chloro- 
plastendefekt bezw. eine Chloroplastendegeneration ist, und wenn der 
normale Chloroplast eine Einheit darstellt, so wird ohne weiteres ver- 
standlich, dass zwischen der Chlorophyllkonzentration normal und der 
Chlorophyllkonzentration 0 bei Albina keine Uberginge auftreten, dass 
also »griin» dominant ist. 

Damit beriihren wir das Problem der Dominanz, welche bei den 
Gerstenmutanten vom Albina-Typus fiir griin bekanntlich vollstandig ist. 

Hier sei zunichst auf das fiir Xantha 1 gewonnene experimentelle 
Resultat hingewiesen, dass die mittlere Chlorophyllkonzentration in den 
defekten Mutanten im Mittel */, der normalen Chlorophyllkonzentra- 
tion betrdgt. Der Chloroplast ist hier auch in den defekten Mutanten 
vorhanden — ob ganz oder nur teilweise wissen wir noch nicht — und 
es kann sich hier um den Aufbau des Chlorophylls selbst handeln, 
wahrend bei Albina die Synthese oder die Vermehrung des Chloro- 
plasten selbst gehemmt zu sein scheint; demgemass fehlt in Albina 
(weiss) auch Carotin und Xanthophyll. 

Der prinzipielle Unterschied zwischen Albina und Xantha kommt 
auch hinsichtlich der Katalase zum Ausdruck: Bei Albina, dessen weisse 
Mutanten keine normalen Chloroplasten enthalten, ist der Katalase- 
gehalt auf */, des Normalwertes erniedrigt (*/, der Zellkatalase scheinen 
sich im Chloroplasten, der Rest im Zellsaft zu befinden). Bei Xantha ist 
dagegen der Katalasegehalt der defekten Mutanten unverandert. 

Betrachtet man nach R. GOLDSCHMIDT (1927, 1928) die Gene als 
Autokatalysatoren, welche sich selbst wieder erzeugen miissen (wofiir 
wir allerdings noch keine geniigenden chemischen Analogien besitzen), 
so wiirde eine Deutung der weissen Mutanten dahin gehen, dass die 
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weissen Mutanten durch ein oder mehrere Gene bedingt werden, wel- 
che als negative Katalysatoren fungieren, welche also die zur Chloro- 
plastenbildung bezw. Chlorophyllibildung fiihrenden Reaktionsketten 
in einem sehr friihen Stadium abbrechen. Dieser negative Katalysator 
muss die gesamte Chloroplastenbildung verhindern. 


Die Annahme eines solchen Gens »negativer Katalysator» wiirde 


aber andererseits die Annahme notwendig machen, dass die Chromo- 
somen der griinen Homozygoten ein entsprechendes Gen enthalten, 
welches den »negativen Katalysator» ausser Wirksamkeit setzt, bezw. 
irgendwie neutralisiert. 


ss! 
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A CONTRIBUTION TO THE THEORY OF 
QUANTITATIVE CHARACTER 
INHERIT ANCE 
BY J. RASMUSSON 
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I. INTRODUCTORY REMARKS. 


ro all writers on the inheritance of quantitative characters 
seem to assume that several factors interact, by direct addition of 
their effects, in determining the genotype. However, some of the obser- 
vations from plant breeding seem to indicate that such a simple assump- 
tion concerning the mode of interaction cannot fully explain the 
phenomena displayed in the inheritance of quantitative characters. 

: Before entering any further into the discussion on the matter 
it is, however, necessary to define this conception of »quantitative 
i characters», i. e. those which in the single individual must be defined 
by a measure of some kind or other (thus being unsuitable for a simple 
f classification into definite groups). Genically the typical quantitative 
’ characters are determined by several interacting genes, and the effect i 
of external modifying influences is great compared with the effect of — : 
a single gene. 

















THE NUMBER OF FACTORS DETERMINING QUANTITATIVE 
CHARACTERS. 







It is equally necessary to come to an agreement as to the number of 
factors to be considered in common cases of quantitative segregation, 
and several attempts have been made to calculate them. 

However, these attempts have largely been unsuccessful. Those 
few cases where it has been possible to calculate the number of 
segregating genes with some certainty have mostly indicated that they 
are relatively small in number. It is quite natural that this should 
be the case, because even so small a number as five is very difficult to 
determine. Therefore, most cases with a greater number of segregating 
genes have probably been classed among those with an unknown 
number. 

The situation just mentioned has led many geneticists to entertain 
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the opinion that the quantitative characters of plants are generally 
determined by a comparatively small number of genes (2—20). On 
the other hand, experience from plant breeding work seems to indicate 
much higher numbers. The Swedish group of geneticists, most of 
whom have been occupied for many years in practical scientific 
breeding work, seem to be unanimous in assuming 100——200 genes for 
most quantitative characters in crosses between types not too closely 
related. In view of the great bulk of experience behind the last 
mentioned opinion it seems necessary that preference be given to the 
assumption that a large number of genes determine the proper quanti- 
tative characters. This assumption has recently received ample support 
by »Student’s» calculation of the number of genes influencing the oil 
content of Maize plants in RICHEyY’s selection experiments. »Student» 
in this case arrived at the conclusion that, at least, 200 genes 
for the character mentioned had been involved in the original popu- 
lation. 


INDICATIONS OF A MODE OF INHERITANCE OTHER THAN 
THE SIMPLE ADDITION OF EFFECTS. 

It is a well-known fact that morphological factors react in many 
different ways in building up the individual, for instance as supple- 
mentary factors, as epistatic and hypostatic factors, as chain factors 
and so on. Although the specific effect of the proper quantitative 
factors has very seldom, if ever, been demonstrated, we may assume 
that these factors also interact in a similar manner. Still, we may 
be allowed to regard the bulk of the genes for quantity characters as 
building up the individuals by a summation of their effects. This 
assumption seems also to be general among all writers on these 
problems. ; 

We very seldom find in the genetic literature, however, any ideas 
explicitely expressed concerning the mode in which these single 
factorial effects are assumed to be added to each other. On the other 
hand, nearly every discussion in text-books, as well as in scientific 
papers, shows that geneticists generally’ assume the factors simply to 
add their effects. Thus, it is generally assumed that the effect of n 
factors should be n if the average effect of each single factor is 1. 
The same assumption might also be expressed thus: each factor affects 
the genotype independently of the other. However, several facts seem 
to indicate that this simple assumption cannot always explain the 
results of genetical experiments. Some of these facts will be mentioned 
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here since they seem to necessitate an inquiry for other possible ex- 
planations. 

To breeders of self-fertilizing plants it is a well-known fact that it 
is very difficult to extract homozygous types superior to the parent 
lines out of crosses between highly improved parents. This seems to 
hold true not only for the bulk of characters taken as a whole but 
also for each single typically quantitative character. On the other hand, 
there is ample evidence that this is not due to lack of genic variation 
in the population, because inferior genotypes will generally occur quite 
frequently in those same crosses. On the basis of the simple addition 
hypothesis we should in such cases always expect a symmetric distribu- 
tion about the mean of the parents, i. e. we should find as many homo- 
zygous types superior to the best parent line as inferior to the less 
good parent. 

A specific example of the type mentioned above is now being 
published by AKERMAN (under publication). A number of arbitrarily 
chosen F;-families of oats gave a very skew distribution with regard 
to degree of earliness. In this case the skewness was so great that it 
could scarcely be ascribed to the dominance bias alone. 

Some investigations on inbreeding depression offer other examples 
of the insufficiency of the simple addition hypothesis, as for instance 
where the average of the 7, generation is quite near to that of the inter- 
crossed population but where 7, or any of the further inbred genera- 
tions show a decided depression. TORSSELL’s results (under publica- 
tion) from inbreeding Medicago might be cited as illustrative of this 
group. Other examples that might also be mentioned are the present 
author’s experience of inbreeding Brassica oleracea (RASMUSSON 1932) 
and some unpublished results by inbreeding Raphanus. 

From the point of view of the dominance theory of inbreeding 
depression, together with the simple-addition hypothesis for the inter- 
action of quantity genes, the general depression by selfing is expected 


1 
to follow the formula da X (diff. between original population and in- 


breeding minimum). This implies that the difference between the popu- 
lation and I, must be greater than that between any two successive 
inbred generations. The same is valid for any system of inbreeding, 
although the difference in decrease from generation to generation is 
smaller than in selfing. 

All the cases referred to have this in common, that the big fall 
does not occur in the first inbred generation but later on, a fact which 
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is decidedly not in agreement with the assumptions generally made 
concerning the explanation of the general inbreeding depression. Since 
the dominance theory itself seems to have adequate foundation the 
assumption of simple additive interaction between the genes must be 
held responsible for the discrepancy between expectation and experi- 
mental results. 


II. AN »INTERACTION-HYPOTHESIS» FOR THE EFFECT 
OF QUANTITY GENES. 


The simple addition hypothesis for the interaction between 
quantity genes involves, as was pointed out in the foregoing, that each 
factor should affect the character independently of the rest of the 
factors for the same character. Some cases where the said hypothesis 
seems to be inadequate have also been noted above. The latter, as 
well as all those agreeing with the simple addition hypothesis, can, 
however, be explained if we assume that the effect of each factor on 
the genotype is dependent upon all the other factors present, the visible 
effect of a certain factor being smaller the greater the number of factors 
acting in the same direction. This means that a factor A in itself may 
have the effect 1, [(0 factors + A)— (0 factors )—1], but when operating 
in an individuai carrying the factor B, A has an effect less than 1, 
[(0 factors + B+ A) — (0 factors + B) <1)]. Again, if A operates 
upon the basis of BC its effect should be still smaller than when 
operating upon the basis of B alone. This hypothesis will be designated 
here as the interaction-hypothesis, since it involves the conception of 
the factors interfering with each other’s activity. 


Ill. ANALOGIES BETWEEN INTERACTION-HYPOTHESIS 
AND DOMINANCE, POLYMERISM AND 
PHYSIOLOGICAL PHENOMENA. 


Before developing the interaction-hypothesis and its consequences 
further it will be well to demonstrate its agreement and analogy with 
several common conceptions. 

The phenomenon of dominance within the pairs of genes might 
be considered as only a special case of the interaction-hypothesis. In 
the cases of absolute dominance one A-gene (a counted as 0 for the 
character considered) has the full effect and if another A-gene is added 
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it will have no effect whatever. In spite of this the latter A-gene, had 
it been alone, would have had the same effect as the former. In the 
cases of partial dominance, the first gene results in more than half 
the effect of two genes together, say, for instance, 75 %. The addition 
of one more gene has then only the effect of 25 % of the difference 
AA —aa. Thus, the dominance phenomenon offers an excellent de- 
monstration of how the genes interfere with each other’s activity. 

The polymerism phenomenon includes another group of well- 
known instances demonstrating the interference of factors. As regards 
the polymeric factors it will be well to discriminate between two groups 
of cases, i. e. non-cumulatively polymeric versus cumulatively poly- 
meric in JOHANNSEN’s (1926) terminology or duplicate versus multiple 
genes in SHULL’s (1914) terminology. As a typical example of homo- 
meric (non-cumulatively polymeric or duplicate) factors may be chosen 
the factors for the capsule-form of Bursa bursa pastoris (SHULL). In 
this case aabb is the oblong type. One single A or B is enough to give 
the triangular shape of the capsule in its full development. This is 
obviously analogous to the case of complete dominance and demonstra- 
tes how factors belonging to different pairs may also influence the effect 
of each other — one factor depriving all additional factors of their 
visible results. 

The case of partial dominance has its analogy in the polymeric 
(cumulatively polymeric or multiple) factors, the most typical and the 
most thoroughly investigated instances being those of the grain colour 
in wheat and those of the chaff colour in oats (NILSSON-EHLE, 1909). 
The factors for black chaff in oats, S$; and S., operate in the manner 
that s,s,5.s, is not-black, $,s,s,s, and $,S,S.s, are black, but the intensity 
in colour is increased by addition of another S, or S, to any of the two 
last mentioned formulae. A further, but decidedly smaller, increase 
in intensity occurs when three dominants are present. Adding the 
fourth dominant gives an almost imperceptible increase in the colour in- 
tensity. This is in fact also a very good illustration of the interaction- 
hypothesis, since the intensity of the black colour may readily be 
considered a quite typical quantitative character. This is valid even 
when the character in question is easily influenced by external con- 
ditions. 

Quantitative characters are generally assumed to be determined by 
series of polymeric factors in the widest sense of the word. It is, how- 
ever, astonishing that nobody seems to have drawn the consequences 
from this assumption, in spite of the fact that the classical experiments 
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on which the whole theory is founded demonstrate so clearly what 
happens. 

The effects of plant nutrients on size furnish examples of inter- 
action between external factors. A certain amount of a plant nutrient 
will result in a plant of definite size. Twice the quantity of the same 
nutrient will frequently give an increase in size compared with the 
single quantity but most often this increase will be less than the effect 
of the original amount. MITSCHERLICH (1909) has even expressed the 
regression between amount of nutrient and size of plant by a loga- 
rithmic function. This mode of the plant’s reaction to increase in 
amount of nutrients affords a good parallel to the reaction of geno- 
types to increase in number of polymeric factors. 


IV. MATHEMATICAL EXPRESSIONS FOR THE INTER- 
ACTION-HYPOTHESIS. 


All investigators in inheritance of quantitative characters must to a 
great extent work up their results by means of more or less intricate 
Statistics. It will, therefore, be necessary to discuss the mathematical 
expressions for the interaction-hypothesis before discussing the results 
to be expected and the possible tests for its validity. 

In order to facilitate the following discussions the terms factorial 
and genotypical value of the type will be employed: factorial value 
meaning the aritmethic sum of all the single factor effects of the geno- 
type, and genotypical value meaning the actual effect of all the factors 
when the interaction between the factors is accounted for. — Assuming 
each of three genes A, B and C to have the effect of 1 when single, the 
genotype AABBCC will have the factorial value of 6 but if the factors 
co-operate according to the interaction-hypothesis the genotypical value 
may be only 4. 

Several systems may be constructed which cover the general prin- 
ciples of the interaction-hypothesis. Two of them should be mentioned 
here, as they seem to be the simplest available, i. e. the logarithmic 
function and the geometric series. 


THE LOGARITHMIC FUNCTION. 
The logarithmic function may be given the form: 


1 \' 
y=A | — hae ! 
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where: 
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y =the genotypic value, i. e. the actual measurement of the x- 
genotype, 

A==the maximum genotypic value which the character can 
achieve, 

e =the basis of the natural logarithm, 
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Fig. 1. Regression of genotypic value (y) on factorial value (x) after logarithmic 
formula. 



































k = parameter measuring the degree of interaction between the 


factors, 
x ==the number of factors, 
a==the average effect of each factor operating singly. (a.2x 


thus = the factorial value). 


Fig. 1 demonstrates the form of the regression curve of the geno- 
typic value on the factorial value under different assumptions for 
the parameters. The curves serve to demonstrate the following points: 
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1. The product of a and k determines the shape of the curve, a 
large value for a or k giving a rapid increase for low factorial values 
and small values for a or k giving a slow increase, which brings the 
curve near to a straight line. 

2. Absolute dominance or cases of duplicate genes is expressed 
by aco, (k finite) or (a finite), kK =o. 

3. k==0 or a=0O makes the curve a straight line: the z-axis. 
This is the only truly straight line to be arrived at. 

The logarithmic curve does not, however, cover the different cases. 
well enough and the following objections may be raised against its use. 
Effect and interaction of the factors are linked together in such a way 
that absence of interference is arrived at only when the genic effect of 
any number of factors is 0 (a.k-=0, y=0). Further, the assump- 
tion of k==oo as the expression for absolute dominance and true 
duplicity of factors will probably appear somewhat strange to most 
biologists. 


THE GEOMETRIC SERIES. 


A type of regression curves similar to those of fig. 1 may be pro- 
duced by means of the formula for the sum of the convergent geometric 
series. The average value of the effect of each factor when acting 
alone, i. e. the average factorial value of one factor may be taken again 
as a. As a measure of the degree of interaction k may be used, limited 
between 0 and +1. x may be the number of factors. Then the first 
factor has the effect = a, the next added factor adds a. k* and the next 
one adds a. k’. 

The increase by each added factor thus follows the geometric 


series: 


Number of factor 0a 2 B 4 SD 7 8 9 On 
Increase in effect 0 ak° ak’ ak? ak’ 


The genotypic value of a specific genotype will then be the sum of the 
interacting effects of all the factors: the genotypic value will be 
= ak’ + ak’ -+ ak’ ete. The sum of a geometric series can, however, 


be written 


where x =the number of factors, replaces n above, and y = the sum 
= the genotypic value of the genotype. 
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Since in actual cases we always have to study the influence of 
factors acting upon the basis of a fundamental genotypic¢ value, say A, 
the formula should be written: 


ke 1 


Table 1 and fig. 2 give some curves of this type for arbitrarily 
chosen values of a and k. 


TABLE 1. Genotypic values of factorial values according to the 


k= — 1 
formula y =a. +7 for different values of a and k. 





| Genotypic value 
| Factorial _ _ be 
| value | = | : | a=? 
| k=0,5| k=0,1 | k= 0,2 


|— 





0,00 =| =—-0,00 
2,00 1,00 
3,00 1,10 
3,50 1,11 
75 | | 

3,88 

3,94 

3,97 

3,98 

3,99 

4,00 


200 | 4doo | 1,1 | 2,22 

This type of curve seems to fit in with our conception of the inter- 
action-hypothesis and also with general biological ideas better than the 
logarithmic curve. 

The conception of k as the quotient which measures the degree to 
which the effect of each added factor is decreased by the factors already 
accumulated should be easily understood. The limiting cases of k—1 
and k=O have both reasonable biological interpretations, k= 1 
meaning that there is no interference at all between the factors, and 
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k=0O meaning that any factor added after the first one is totally 
without effect. k=O and k=~1 will thus cover the two cases of true 
duplicity of factors and of simple addition of factorial effects. 

Further, it should be observed that the influences of a and k are 
now separated, a mainly influencing the rate at which the curve rises, 
whereas k determines the flexion of the curve. 
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Fig. 2. Regression of genotypic value (y) on factorial value (x) after geometric 
° series formula. 


~V. INTERACTION-HYPOTHESIS AND SEGREGATION 
IN QUANTITATIVE CHARACTERS. 


We must evidently expect quite different frequency distributions 
of genotypic values in a segregation of quantity characters, if we assume 
a definite interaction between the factors instead of a simple additive 
result of their effects. 

It is well known from every text-book that the homozygous geno- 
types containing different numbers of dominant factors in a self- 
fertilized population representing a late generation of a cross are 
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distributed according to the Gaussian frequency curve. To find the 
effect of the interaction of factors upon the distribution within such a 
population we need only exchange the factorial values for the geno- 
typic ones. This is done in fig. 3, which shows frequency curves for a 
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Fig. 3. Frequency distribution of homozygotes with different numbers of dominant 
factors in F,, from a 10-factor cross by interaction of factors according to geo- 
metric series formula. Curves for different values of a and k. 


10-factor segregation, using some of the assumptions concerning k 
made in table 1 and fig. 2. 

By comparing fig. 2 and fig. 3 it is obvious that the skewness of 
the frequency curve increases with the increasing flexion of the regres- 
sion curve of fig. 2. That is: the stronger the interference between 
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the factors (the smaller k) the more skew will be the distribution. It 
should be observed that this skewness cannot be due to dominance, 
since the example is taken from a population self-fertilized for so many 
generations that practically no heterozygotes were left. 

In cases where many factors segregate the skewness due to do- 
minance will scarcely be perceptible. Still we might expect a skew 
distribution of the F,-family-means caused by the interaction of the 
factors. 

For further demonstration of the effects of interaction between 
factors we might assume an instance where the maximum genotypic 
value is nearly arrived at by the factorial value of 20 factors, for in- 
stance k = 0,8, and that only 10 of these factors partake in the segrega- 





TABLE 2. Statistical characteristics of the homozygous genotypes 
from a 10-factorial cross under different assumptions concerning A, a 
and k [See formula page 2538, k,—g, etc. = FISHER’s symbols 
(FISHER, 1932,)]. 











a=1 a=1 | a1 | a1 k= 0107 | 
1 k—1 | k=08 | c= 0,8 | 
Ky Sealeswsiugtese 5,00 15,00 3,24 | 4,81 | 
Wey cecpeeesnseecha 2,8235 2,8235 | 0,4508 | 0,0052 | 
Was omcecenSanecats | 0 0 | —0,2883 | — 0,00035 
ere 0 0 | —O,9597 | — 0,9819 


tion. This case is demonstrated by table 2 and the curves of fig. 4 
(constructed in the same manner as those of fig. 3). These curves 
and the table show that the skewness is practically stable for a stable 
k and a specific number of segregating factors notwithstanding the 
residual number of homozygous dominant factors. The effect of an 
increase in the number of dominant non-segregating factors is to cut 
down the width of the genotypic variation. Near the maximum geno- 
typic value there might, in fact, be practically no genotypic variation 
at all even if a great number of factors are segregating. This, to a great 
extent, explains the difficulties, mentioned in the foregoing, of obtaining 
types better than the parents from crosses between good related 
genotypes. 

On the other hand, it isi obvious that an increase in the number 
of segregating factors increases the negative asymmetry of the geno- 
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typic variation as well as the width of that variation. And this again 
gives a possible cause for the disturbingly great number of inferior 
segregates appearing in crosses between good but unrelated parents. 


200 — 














i \ 
\ : 











150 




















—o Oo 
fag _ 
ae! 
tr | 
eS a 

















100 9 | 
| 


_ a 








re—J 
| 

@< 
ae 














SEE 
8 
— 
—_—— 
= 










































































FREQUENCY 
—~ 





Ow wiowwt S 6 8 8 9 Un i 2 i IS tT 8 19 90 
GENOTYPICAL VALVE ————_—_——> 
Fig. 4. Curves showing the distribution of genotypic values among homozygotes 


in F.. of a 10-factor segregation by interaction of factors according to geometric 
series formula. For explanation of symbols see text. 


VI. INTERACTION-HYPOTHESIS AND INBREEDING 
DEPRESSION. 


The general prediction for the inbreeding depression by selfing can 
be expressed by the formula: . 
le +s 1 
a = min. + (F,-min.) dn 
where 
x =the average value of any inbred generation, 
Hereditas XVIII. 
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TABLE 3. Average grain colour of successively selfed generations 

originating from a three-factorial F, of red X white wheat expected 

according to the usual depression curve and according to known segre- 
gation type. (Average colour value : red = 100, white = 0.) 

















instiiien ties Sean 1 Calculated from 
| aw = min. + (F,-min.) on segregation 
i dikes 100,0 100 | 
[Reon ener 93,750 98,44 | 
IS hand inichecbiaannrateouie 90,63 94,73 
i Ree rere. 89,06 91,63 | 
lk abbciatanvacschaeadaibens 88,280 89,70 | 
= 87,89 88,64 | 
ee 87,69 88,08 | 
Ny accussbosspcarsssossneesess 87,60 87,79 | 
fo Ear eee 87,54 87,65 | 
| i sb 87,52 87,59 | 
‘docs 87,51 | 87,55 | 
| SS Seo es eere 87,500 87,50 | 
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Fig. 5. See Table 3. 
min. =the inbreeding minimum value, i. e. the average of the homo- 
zygotic population by xt = co, 
F, =the value of the original heterozygote, 
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n= the number of the inbreeding generation. 

The simplest case of interaction between polymeric factors is the 
case of multiple factors for a morphological character. A well-known 
example of such a case is the 3-factorial segregation of the grain colour 
in wheat (NILSSON-EHLE I. c.). This kind of segregation may also be 
treated as a quantitative segregation by putting white grain = 0 and 
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Fig. 6. Curves for depression by selfing if factors interact according to geometric 
series formula (N = number of segregating factors). 


coloured grain = 100, disregarding the slight differences in colour bet- 
ween different red genotypes. 

A comparison between the depression in grain colour to be ex- 
pected from the general formula and the actual segregation is given 
in table 3 and fig. 5. 

The most marked trait of the curve for polymeric factors is that 
the 1,-generation is only slightly depressed and that the big drop 
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appears between /, and 7, instead, whereas the commonly accepted 
depression curve shows the biggest decrease between F, and 1/,. 

The same type of depression curve will occur even if the factors 
do not interfere with each other as strongly as in the case discussed 
above, that is, even if the k of the geometric series formula is not 0. 
Any k-value between 0 and 1 will give depression curves of types similar 
to the polymeric factor curve of fig. 5. This is demonstrated by the 
curves of fig. 6. In these curves the average genotypic value of each 
inbred generation is computed from the formulae: 


ke —1 


F,-min 
ane . | ak. ceria 
c= min. Qn 


where the symbols used are the same as those defined above. 

Although this way of calculating the curves is not exactly accurate 
the curves may still be of service in demonstrating the trend of the 
depression that may be expected from the point of view of the inter- 
action-hypothesis. 


VII. SUMMARY. 


Quantitative characters are defined as genically determined by a 
number of co-operating genes and as being easily modified by external 
agencies. 

It is considered more probable that 100—200 genes are usually 
involved in the segregation of quantitative characters than 2—20. 

Some examples are mentioned which seem to indicate that the 
genotype is not determined by direct simple addition of the effects of 
the quantity genes: 

The terms »factorial value», i. e. the sum of the effects of the single 
factors, and »genotypic value», i. e. the combined effect of a number 
of co-operating factors, are proposed. 

As an explanation of the instances mentioned above, an »inter- 
action-hypothesis» for the summation of the effects of single quantity 
factors is proposed and discussed, giving »genotypic values» to be 
calculated from »the factorial values» by a logarithmic function or a 
function of a convergent geometric series. 

It is pointed out that the fundamental conception of the interaction- 
hypothesis is in accordance with our ideas of dominance, polymeric 
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factors and the effects on the phenotype of different quantities of 
nutrients. 

The consequences of the interaction-hypothesis on the segregation 
of quantity characters (skew distribution of homozygotes) and on the 
inbreeding depression ( \, -curves instead of ( -curves) are de- 
monstrated. 
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PARALLELES AUFTRETEN VON TILLETIA- 
INFEKTION UND SPELTOIDCHARAKTER 
BEI TRITICUM VULGARE 


von ERNST NILSSON 


ESLOV, SCHWEDEN 





M Jahre 1930 wurden an etwa zwanzig von Tilletia (Steinbrand) an- 
gegriffene Weizenahren (laut Angabe des Landwirtes von der Sorte 
»Standard>» ) eingesammelt. In einer von diesen Ahren war ein gesundes 
Korn vorhanden, wihrend alle iibrigen Kérner sowohl in dieser Ahre wie 
in allen anderen vom Pilz zerstért waren. Dies ist an und fiir sich nichts 
bemerkenswertes, da gesunde Korner in Steinbrandahren nicht so selten 
zu finden sind. Das gesunde Korn wurde indessen aufbewahrt, teils 
weil ich sehen wollte ob sich aus demselben eine gesunde Pflanze ent- 
wickeln kann, und teils ob die Nachkommen dieser Pflanze nach An- 
steckung mit Steinbrand sich als resistent erweisen werden. 

Dieses gesunde Korn wurde im Herbst 1930 ausgesaét und gab eine 
Pflanze mit normalen Ahren, die ausschliesslich gesunde K6rner trugen. 
Die K6rner dieser Pflanze wurden unmittelbar nach der Ernte sehr 
griindlich mit Tilletia-Sporen angesteckt, worauf sie im gleichen Herbst 
(1931) am Versuchsfeld der A.-G. CARL ENGSTROM, Eslév, mit etwa 
10 cm Abstand voneinander ausgesét wurden. 

Als die den Winter iiberlebenden Pflanzen eine Zeit nach dem 
Schossen untersucht wurden, stellte sich heraus, dass an mehreren 
Ahren typische Speltoideigenschaften auftraten. Gewisse Pflanzen 
trugen nur Speltoidihren, andere Pflanzen nur normale Ahren, wieder 
andere trugen beiderlei und schliesslich gab es Pflanzen, die ausser sol- 
chen auch Ahren mit mosaikartig verteiltem Speltoid- und Normal- 
charakter zeigten. Die Tabelle zeigt das Verhalten der verschiedenen 
Pflanzen in dieser Hinsicht. 

Die vorhandenen Speltoidtypen waren sehr ausgeprigt, so wie sie 
von NILSSON-EHLE (1917) beschrieben werden, ausgenommen davon, 
dass Grannen weder auf ganzen Speltoid’hren noch auf speltoiden 
Teilen von Mosaikahren vorkamen. Die starkere Nervatur der Spelzen 
und die Lockerheit der Ahren war bei diesen Speltoidtypen sogar be- 
deutend ausgesprochener als bei zwei am gleichen Versuchsfeld gebauten 
grannenlosen Speltoidhomozygoten, die ich schwedischen Weizensorten 
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entnommen hatte. Die Mosaikahre stimmte in morphologischer Hin- 
sicht mit der von AKERMAN (1920) beschriebenen iiberein. Gleichviel 
ob sich nun herausstellt, dass die Veranderungen sich auf die produ- 
zierenden Gameten erstrecken oder nicht, kann daher kaum ein Zweifel 
dariiber bestehen, dass wirkliche Speltoidcharaktere vorliegen. 


TABELLE 1. Nachkommen nach einer Normalpflanze, deren Samen 
mit Steinbrand angesteckt worden sind. 








! | | 
| | 


























Anzahl Ahren | Anzahl Ahren 
Pflanze |- 5 =) ee | = 
normale | speltoide | mosaik | | normale | speltoide | mosaik 
| | 

1 1 . - 9 | 4 a a 
2 1 | = — 2 | 4 — fa | 
| 1 |, = _ 206¢«fC — | — | 
| 4 2 — = 22 s | — | - | 
| H) 2 — —_ 23 | 8 Pn Se 
| 6 2 _ = Fs ee Se 
| s 3 ~ 25 1 3 | a 
| 3 3 - ae 26 : 2 oe 

i. 3 = * 27 1 1 | 1 

| 10 3 = = 28 5 _ 2 
S332 re 6 a8 
| 5 30 | - | 2 aa | 
: = = | eis | 
{ 15 ‘ _ aa “4 | = : | ; | 
| 38 | — | 2 | 1 | 
| 16 5 = = 34 pe Lo | 1 | 
| 17 5 — — | | 
| 18 6 = a | | 











Schon recht friih nach dem Schossen konnte ich konstatieren, dass 
Normalihren, wenigstens alle die ich untersuchte, frei von Steinbrand 
waren, wahrend Speltoid- und Chimaraihren ebenso durchgehend von 
Steinbrand angegriffen waren. Ein ziemlicher Teil der Ahren ging im 
Laufe des Sommers verloren, teils infolge Beschadigungen durch V6gel, 
teils aus anderen Ursachen. Die Untersuchung der geernteten Ahren 
ergab folgendes Resultat (in Klammern ist die Anzahl gesunder Koérner 
angegeben). 


Mit Ohne 
Steinbrand 
Novmaliiven ......6..0e0005. 1 (4) 57 (saimtliche) - 
PIN sd aneeu sae eeess 5 (28) — 


Speltoi@ihven: ...........065. 10 (1) _— 
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Die einzige normale Ahre mit Steinbrand hatte Spuren von spel- 
toiden Charakteren in den untersten unentwickelten Ahrchen der Ahre, 
da aber diese Charaktere hier natiirlich sehr unsicher waren, wurde die 
Ahre als normal gebucht. 

Wie aus der Ubersicht hervorgeht, besteht kein Zweifel dariiber, 
dass ein Zusammenhang zwischen Speltoideigenschaft und Tilletia- 
Angriff vorhanden ist, ob dieser Zusammenhang nun darauf beruht, 


fee oe : 





Fig. 1. Von links: 1. Zwei Speltoidaéhren aus der Tilletia-Serie, 2. zwei Ahren aus 
einer grannenlosen homozygotischen Speltoidlinie und 3. eine Normalahre. Samtliche 
in jiingerem Stadium. 
dass Speltoidteile fiir Steinbrand empfianglicher sind als Normalteile, 
oder dass Angriffe von Tilletia in der einen oder anderen Weise das Auf- 
treten des Speltoidcharakters verursachen. Von Tilletia zerstérte K6r- 
ner gibt es indessen in der Mosaikihre nicht nur auf der Seite der Ahre 
oder in den Bliiten, deren Spelzen Speltoidcharakter haben, sondern 
auch in den normalen Teilen der Ahre. Ausserdem war ja nur eine 
geringe Anzahl Korner in der Ahre gesund, die von Steinbrand befallen 
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war, Obgleich sie ausschliesslich (oder so gut wie ausschliesslich) Nor- 
maltypus zeigte. Dass Steinbrandangriffe in gew6hnlichen Fallen nicht 
von Speltoidcharakteren begleitet sind ist ja allgemein bekannt, da Stein- 
brandahren in der Regel von Normalahren nur in solchen Eigenschaften 
abweichen, die direkt durch die 
Krankheit verursacht werden, z. B. 
dass die Bliiten von der Ahrchen- 
achse mehr abstehen als normal, 
also eine Veriinderung entgegenge- 
setzt derjenigen, die den Speltoid- 
typus charakterisiert. 

Dass ein Zusammenhang zwi- 
schen Steinbrandangriff und Spel- 
toidtypus keine Erscheinung ist, die 
nur an mein oben erwahntes Mate- 
rial gekniipft ist, dafiir sprechen in- 
dessen einige Beobachtungen, die ich 
schon 1930 habe anstellen k6énnen. 
Damals wurden in einem Weizenfeld 
u. a. Aberranten auch ziemlich viele 
unzweifelhafte Speltoidihren und 
eine Mosaikahre etiketiert. Als diese 
Ahren geerntet werden sollten, zeigte 
es sich dass einige von ihnen — dar- 
unter die Mosaikahre — von Stein- 
brand befallen waren. Ich hielt dies 
damals fiir einen Zufall, was mir 
jetzt doch nicht ganz sicher er- 
scheint. 

Natiirlich kann das mitgeteilte 
recht magere Material von einer ein- Fig. 2. Steinbrandahren in voll ent- 
zigen Generation nicht viel dariiber Wickeltem Stadium. 1. Speltoidahre, 
5 2. Normalahre. (Die Normalahre stammi 
aussagen, wenn es sich um Ursache ays anderem Untersuchungsmaterial.) 
und Wirkung in der tatsachlich vor- 
handenen Kausalitaét zwischen Angriff von Tilletia und Auftreten von 
Speltoidcharakteren handelt. Hierzu sind Untersuchungen an einem 
viel grésseren Material erforderlich, die nun auch begonnen worden 
sind. Im Herbst 1932 wurden namlich teils alle gesunden K6rner aus 
den Steinbrandahren sowie teils eine nicht angesteckte und eine mit 
Tilletia-Sporen griindlich infizierte Portion einer Anzahl Normalpflan- 
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zen dieser Serie ausgesat. Parallele Serien von angestecktem und nicht 
infiziertem Material sind auch von grannenlosen Speltoidlinien, Com- 
pactoidenlinien und Grannenmutationen, Speltweizen sowie von einer 
Serie von Handelssorten von Weizen mit verschiedenen morphologisch- 
rien we en Ahreneigenschaften 
- ausgesat worden. 
Bevor die Ergeb- 
nisse dieser und viel- 
leicht mehrerer Ver- 
suche vorliegen, kann 
| keine Klarlegung statt- 
~ finden. Bis auf weite- 
~~ teres kann man jedoch 
- an folgende Méglich- 
keiten denken. Die 
Mutterpflanze der Serie 
| (die von dem einzigen 
gesunden Korn in einer 
Steinbrandahre 1930 
_ herstammende gesunde 
- Pflanze vom Normal- 
typus 1931) ist eine 
gewohnliche homozy- 
_ gotische Normalpflan- 
ze ohne Komplikatio- 
~) nen gewesen. Die Spel- 
-. toidcharaktere in den 
~~ .™ | Nachkommen (Tilletia- 
Fig. 3. Mosaikahre aus der Tilletia-Serie: 1. von der angesteckte Aussaat) 


Speltoidseite, 2. von der Ahrchenseite mit speltoiden sollte da direkt durch 
Teilen links und Normalteilen rechts und 3. von der den Steinbrandangriff 
. 5 


acai (z. B. durch Weefall 
eines C-Chromosoms) bedingt werden oder auch es sollte ein »Massen- 
mutieren» das primare gewesen sein und dann sollte der Steinbrand die 
speltoiden Teile und die Individuen angegriffen haben. Die erste dieser 
MOglichkeiten erscheint mir nicht unwahrscheinlich, aber man stosst 
doch auf die Schwierigkeit, dass Steinbrand keineswegs in der Regel 
Speltoidtypus verursacht, wenn er Weizensorten vom hier in Frage 
stehenden Typus angreift. Wire diese Méglichkeit realisiert, sollte 
unser Material von gewohnlichem vulgare-Material derart abweichen, 
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dass die mutative Verinderung aus irgend einem Grunde leichter als 
gewohnlich erfolgt. Ein so reichliches primdres Auftreten von Muta- 
tionen in den Nachkommen einer Normalpflanze, um die es sich han- 
deln sollte, ist dagegen eine héchst unwahrscheinliche Erscheinung. 

Man k6nnte sich auch vorstellen, dass die Mutterpflanze im Spel- 
toidcharakter heterozygot gewesen ist, und dass sie — gleichviel ob 
steinbrandinfiziert oder nicht — in die hier gefundenen Typen spaltet, 
und dass dann die speltoiden Teile von Steinbrand angegriffen worden 
sind, wahrend die normalen resistent gewesen sind. Oder es wire bei 
heterozygoter Mutterpflanze méglich gewesen, dass auch ohne den Stein- 
brandangriff eine Spaltung in Normaltypus, Heterozygoten und Speltoi- 
den stattgefunden hat, und dass der Steinbrand gerade die Speltoiden 
und die Heterozygoten angegriffen und bei diesen spater eine vegetative 
Spaltung hervorgerufen hat, die zu den gefundenen Mosaikpfianzen und 
Mosaikahren gefiihrt hat. Beide diese Méglichkeiten sind indessen un- 
wahrscheinlich, da die Mutterpflanze reinen Normaltypus ohne die 
Charaktere eines Speltoidheterozygoten gehabt hat. 

Recht wahrscheinlich erscheint auch die Erklarung, dass die Mutter- 
pflanze eine Chimare mit ganz verdeckter speltoider Komponente ge- 
wesen ist. Diesfalls kénnte der Tilletia-Angriff die direkte Ursache des 
Auftretens der Speltoidcharaktere in den Nachkommen gewesen sein, 
oder auch es kénnte das Erscheinen der Chimiareigenschaften in den 
Nachkommen das primire gewesen sein, worauf der Steinbrand die 
speltoiden Teile bzw. Individuen selektiv angegriffen hat. Im ersten 
Falle hatte D,, bei nicht angesteckter Aussaat, nur Normalpflanzen, im 
letzteren Falle die konstatierte Spaltung gezeigt. Wenn die Mutter- 
pflanze der Serie wirklich cryptochimare Natur gehabt hat, was nicht 
unglaubwiirdig erscheint, diirfte in der D.-Generation leicht zu ent- 
scheiden sein, welche von den zwei letztgenannten Alternativen reali- 
siert gewesen ist. 

Jede Diskussion mit Hinsicht auf die beriihrten Erklarungsmég- 
lichkeiten baut auf der Voraussetzung, dass die Speltoidpflanzen bzw. 
die Speltoidteile genotypisch vom Normaltypus abweichend gewesen 
sind. Man wiirde hierzu einwenden kénnen, dass, nachdem D, noch 
nicht untersucht worden ist und man daher noch nicht weiss, wie die 
Nachkommen nach der Speltoidahre sich gestalten werden, man solchen- 
falls auch noch nichts iiber den Genotypus des Speltoidtypus in diesem 
Falle weiss. Eine solche Einwendung kann teilweise berechtigt sein, 
aber auch wenn die Pflanzen nach Kérnern von Bliiten mit speltoiden 
Spelzen alle normal waren, ware es iibereilt und wahrscheinlich auch 
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fehlerhaft die Veranderungen als Modifikationen zu betrachten. Die 
Speltoidcharaktere umfassen namlich zuweilen auch in gewéhnlichen 
Fallen nur das Epidermisgewebe, ohne dass man daher Grund zur An- 
nahme hat, dass die Speltoidteile nicht genotypisch von den normalen 
abweichend sind (siehe i. ii. hieriiber AKERMAN 1927). 

Da diese Seiten nur beabsichtigen eine vorliufige Mitteilung zu 
bilden, besteht kein Anlass hier die Literatur naher zu erértern, die ahn- 
liche Falle wie den hier vorliegenden behandelt. Eine Arbeit von 
DELAUNAY (1931) muss in diesem Zusammenhang jedoch beriihrt wer- 
den, da sie u. a. ziemlich eingehend induzierte Mutationen gerade 
von Triticum vulgare behandelt. Durch R6éntgenbestrahlung bekam 
DELAUNAY in D, nach den behandelten Ahren eine ganze Serie von 
Mutationen, unter diesen mehrere gerade der Art, die spontan in Weizen 
aufzutreten pflegen. So fand er in D,-Generationen mit zusammen 202 
Pflanzen 2 Speltoidmutanten, 1 Squareheadmutante, 1 Grannenmutante 
und 2 Zwergmutanten nebst 2 Compositummutanten und 5 Typen 
anderer Art. Speltoidmutationen kénnen also durch Réntgenbestrahlung 
induziert werden. Ein Angriff von Tilletia auf einer Weizenpflanze 
bedeutet einen so starken Eingriff in ihre physiologischen Funktionen, 
dass es nicht mehr erstaunlich ist, dass ein solcher Angriff Mutationen 
hervorrufen kann oder zur Folge haben kann, dass eine verborgene 
Eigenschaft sich morphologisch manifestiert, als dass Behandlung mit 
Warme und R6ntgen- oder Radiumstrahlen einen dhnlichen Effekt 
haben kann, auch wenn im vorliegenden Falle ein sekundarer An- 
griff von Steinbrand auf speltoiden Teilen und Individuen, die schon 
ohne diesem Angriff sich manifestiert hatten, gleich wahrscheinlich ist. 
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DAS GEN Uni UND SEINE KOPPELUNG 
MIT ANDEREN GENEN BEI PISUM 


von HERBERT LAMPRECHT 


SAATZUCHTANSTALT WEIBULLSHOLM, LANDSKRONA 


(With a summary in English) 





[* einer friiheren Arbeit, betitelt »Ein unifoliata-Typus von Pisum mit 
gleichzeitiger Pistilloidie» ist von mir (LAMPRECHT 1933) iiber ein 
fiir Pisum neues Allelenpaar, Uni—uni, eingehend berichtet worden. Ich 
kann mich daher hier in bezug auf die Wirkungen dieses Gens kurz 
fassen. 

Es hat sich herausgestellt, dass das Gen uni in seiner rezessiven 
Form den Typus der Pisum-Pflanze in dreierlei Hinsichten beeinflusst. 
Erstens wird das gefiederte Blatt von Pisum auf ein einfaches reduziert, 
zweitens verzweigt sich der Bliitenstiel nach der ersten Verzweigung 
wiederholt in zunehmend kiirzer werdenden Abstanden, die bald so dicht 
liegen, dass eine bis vier képfchenahnliche Bildungen resultieren und 
drittens sind die verschiedenen Elemente dieser »Bliitenstande» durch- 
weg mehr oder weniger deutlich pistilloid umgewandelt. Die képfen- 
ahnlichen Bildungen bestehen also aus einer recht grossen Anzahl 
kleiner, schmaler griiner Blattchen, die am oder in der Nahe eines 
Randes Samenanlagen tragen, und durch Umbiegen der Rander und 
Verwachsen derselben mehr oder weniger deutlich Pistillform erhalten 
haben. Den Habitus eines Teiles einer solchen uni uni-Pflanze zeigt 
Fig. 1. 

In bezug auf die Gestaltung des Pisum-Blattes kann man also zwi- 
schen gefiederten und einfachen Blattern unterscheiden. Mit Hinsicht 
auf die Fiederung des Blattes waren schon seit langem (VILMORIN 1910) 
zwei geno- und phanotypisch scharf verschiedene Typen bekannt. Bei 
dem einen Typus, dem unserer meisten Erbsensorten, tragt die Haupt- 
rippe des Blattes 1—4 Paare Blattchen und in der Regel 2—3 Paare 
Ranken und die Hauptrippe endigt in eine Terminalranke. Bei dem 
anderen Typus tragt die Hauptachse nur Blattchen und endigt auch in 
ein terminales solches. Der Unterschied zwischen diesen beiden Typen 
wird durch das Genpaar TI—4l (tendrils) bedingt. Um das Verhalten 
der beiden Genpaare Uni—uni und Tl—1l zueinander zu studieren wurde 
eine Kreuzung zwischen einer in bezug auf Uni heterozygoten Linie, 
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Nr. 187, und Linie 102, aus Acacia, ausgefiihrt. Die beiden Eltern- 
linien unterschieden sich ausser in den beiden Genen Uni und TI noch 
hinsichtlich R (runder bzw. runzliger Samen). Die Kreuzung, Nr. 58, 
entsprach also folgender Kombination: Unitlr (L. 102) X uniTIR 


(L. 187). Dass Linie 187 in 


ihrer genotypischen Konstitution TI hat, 
wird schon daraus wahrscheinlich, dass 








die Ausspaltung des uni-Typus aus 
Pflanzen (Uni—uni) erfolgt, deren Blat- 
ter ganz dem TI/-Typus entsprechen, also 
Blattchen und Ranken tragen. 

Die F,-Generation dieser Kreuzung, 
die im Jahre 1932 aufgezogen wurde, 
zeigte gleichwie die Uni—uni-Individuen 
der Linie 187 Blatter mit Blattchen und 
Ranken, nur mit dem Unterschied, dass 
die Ranken hier nicht drahtférmig son- 
dern rinnenférmig bis schmal blattf6r- 
mig waren. Diese Erscheinung wird, 
wie friiher von mehreren Forschern ge- 
zeigt worden ist, durch Heterozygotie in 
Tl—tl bedingt. Die Bliitenstiele und die 
Bliiten hatten normales Aussehen, des- 
gleichen waren die Hiilsen gut entwik- 
kelt und wie gewohnlich gut mit Samen 
gefullt. Von den drei oben erwahnten 
Veranderungen im Pflanzentypus, die 
durch das Gen uni in doppeltrezessiver 
Dosis bedingt werden, war also bei 
Heterozygotie in Uni nicht das geringste 











Fig. 1. Teil einer uni uni-Pflanze, 
ausgespalten aus der in bezug auf 
Uni heterozygoten Linie 187. 


wahrzunehmen. Es wurde also auch 
der durch die Konstitution T/—1tl be- 
dingte Blattypus in keiner Weise ver- 
andert. Es scheint demnach vollkom- 


mene Dominanz von Uni und TI zu_bestehen. 

Die auf der F;-Generation erhaltenen Samen (mit F,-Kotyledonen) 
spalteten, wie erwartet, in bezug auf Form nach dem Verhaltnis 3 rund : 
1 runzelig. In fiinf ausgezihlten Familien resultierte das Verhaltnis: 


Gefunden: 522 
Erwartet: 525,75 
D/m fiir 3:1=— 0,33 


rund:179 _runzelig 
» : 175,25 » 
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In der zweiten Generation wurden im ganzen 22 Familien unter- 
sucht. Von diesen spalteten 8 hinsichtlich Uni, die iibrigen 14 nur in 
bezug auf Tl und Rk. Theoretisch sind hier doppelt soviele in Uni spal- 
tende Familien als konstante zu erwarten. Im obigen Falle betragt aber 
D/m fiir dieses Verhaltnis nicht weniger als 3,02! Man kénnte hier 
a priori vielleicht geneigt sein an eine Elimination von in Uni heterozy- 
goten Zygoten zu denken. Meiner Ansicht nach ist die Erklarung hier- 
fiir aber in Folgendem zu suchen. Um ein statistisch sicheres Spaltungs- 
verhaltnis zwischen in bezug auf Uni hetero- und homozygoten Fami- 
lien erwarten zu kénnen, miissten die Individuen einer hinsichtlich Uni 
spaltenden Familie der Reihe nach ohne Auswahl befruchtet und die 
erhaltenen Samen ausgesat werden. Dies ist aber nicht geschehen, son- 
dern es wurde in einer Reihe von solchen Familien nur eine gewisse 
Anzahl von Individuen — und zwar in der Regel die zuerst bliihenden 
und kraftigsten — befruchtet. Damit ist natiirlich die Méglichkeit ge- 
geben, dass eine gewisse Auslese der in Uni homozygoten Individuen 
stattgefunden hat. Fir die Hauptfrage der Untersuchung, die Fest- 
stellung einer eventuellen Koppelung zwischen Uni und einem der Gene 
R und TI, diirfte dies aber ohne Belang sein. 

Das Genpaar Uni—uni zeigte in F, klare monohybride Spaltung, 
namlich: 


Gefunden: 261 Uni:71 uni 
Erwariet: 249.0 » :83,0 » 
D/m fir 3:1= 1,52 


Da in F, etwa gleich viele runde (R) wie runzelige Samen (r) aus- 
gesat und die erhaltenen Zahlen nicht auf das Verhaltnis 3 R: 1r um- 
gerechnet worden sind, spricht diese Spaltung gleichzeitig dafiir, dass 
Uni und R unabhangig voneinander vererbt werden. Bei einer ent- 
sprechenden Umrechnung auf 3R:1r resultieren fiir die Spaltung 
dieser beiden Genpaare Zahlen, die dies bestatigen, namlich: 


Gefunden: 402 RUni:111 Runi:135 rUni:36 runi 


Erwartet: 384,75 » » :128,25 » » :128,5>» » :42,7>» » 
D/m fiir 
9:3:3:1 -t 1,33 — 1,69 + 0,66 a F 


Die beiden Gene T/ und R zeigen starke Koppelung, die friher von 
VILMORIN und BATESON (1912) sowie SVERDRUP (1927) zu etwa 1,6 % 
Crossingover festgestellt worden ist. Um hier richtige Zahlen zu er- 
halten miissen dieselben also auf das Verhaltnis 3 R : 1 r umgerechnet 
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werden. Diese Spaltung kann sowohl fiir die hinsichtlich Uni kon- 
stanten wie spaltenden Familien berechnet werden. Fir die erstgenann- 
ten wird folgendes klar monohybrides Verhaltnis erhalten: 


Gefunden: 951 TIl:305 tl 
Erwartet: 942.0 » :314,0 » 
D/m fiir 3:1=— 0,59 


Fiir die auch in Uni spaltenden Familien lasst sich das entspre- 
chende Verhaltnis nur fiir die Uni Uni- und Uni uni-Pflanzen berech- 
nen, da die uni uni-Pflanzen hinsichtlich Tl nicht klassifiziert werden 
kénnen. Fir die Spaltung in beiden Genpaaren ware demnach zu er- 


warten: 9 Uni Tl: 3 Uni tl : 4 uni (ah Es resultierte: 


Gefunden: 402 UniTl:134 Unitl:148 uni (77) 
Erwartet: 384,73 » » :128,5 » » :175,0 » » 
D/m fiir 9:3:4—=-+ 1,33 + 0,56 ais Day 


Die erhaltenen Spaltungszahlen sprechen fiir eine unabhangige Ver- 
erbung der beiden Genpaare Uni—uni und TI—l. 
Fir die Spaltung der beiden Genpaare T/—#l und R—r resultierte: 


Gefunden: 935 RTI: 7 Ritl: 16 rTl:298 ril 
Erwartet: 706,5 > » :235,5 » » :235,5>» » : 78,5» » 


Dieses Verhaltnis zeigt starke Koppelung an und eine Berechnung 
des Crossoverprozentes ergibt 2,33 %. Diese Zahl steht in ziemlich 
guter Ubereinstimmung mit der friiher von VILMORIN u. a. hierfiir ge- 
fundenen Zahl 1,6 %. 

Die oben fiir Kreuzung Nr. 58 mitgeteilten Spaltungszahlen haben 
also teils unabhangige Vererbung zwischen den Genen Uni und TI sowie 
Uni und R sehr wahrscheinlich gemacht, teils die schon friiher bekannte 
starke Koppelung zwischen R und TI! bestatigt. 

Eine weitere Kreuzung, Nr. 59, wurde ausgefiihrt um die Spaltung 
in Uni : uni gemeinsam mit der in 6 anderen Genpaaren zu untersuchen. 
Es waren dies folgende: 

Le—le, hoher bzw. niedriger Wuchs. 

A—a, Grundgen fir die Ausbildung von Bliiten-, Testa- und Macu- 
lumfarbe. 

Ar—ar, bedingt zusammen mit A rosa (lathyrusfarbige) bzw. light 
purpur Bliiten. 
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B—b, bedingt zusammen mit A blauviolette bzw. light purpur 
Bliiten. 

M—m, mit bzw. ohne Marmorierung der Testa. 

Pl—pl, Hilum schwarz bzw. weiss (mit a) — braunlich (mit A). 

Die eine Elternlinie war die oben beschriebene L. 187, die andere 
war Linie 21, die ich in liebenswiirdiger Weise vom verstorbenen Dr. 
H. TEDIN erhalten habe. Es ist dies die von H. und O. TEDIN (1928, 
p. 6) als 01001, »Light purple flowered pea» bezeichnete Linie. Kreu- 
zung 59 entsprach folgender Kombination: 

L. 21 Uni Le Aar b M Pl X L. 187 uni lea Ar B m pl. 

Ausserdem sei erwahnt, dass beide Elternlinien Trager der Gene Tl, D 
und R waren. 

Die Individuen der ersten Generation zeigten in Ubereinstimmung 
mit der zu erwartenden Konstitution hohen Wuchs, rotviolette Bliiten- 
farbe und ebensolche Farbe des Maculums an der Basis der Neben- 
blatter sowie braunviolett marmorierte Samen mit schwarzem Hilum. 
Die Bliiten und Blatter zeigten den normalen Typus der Eltern. Die 
Blatter hatten, der Konstitution T/TI entsprechend, drahtférmige Ran- 
ken. Von irgend einem Einfluss der Heterozygotie in Uni war nichts 
zu bemerken. 

In bezug auf die zweite Generation sei erwahnt, dass die Beurteilung 
der Bliitenfarbe bei den uni uni-Pflanzen — die keine Bliitenblatter ent- 
wickeln — an der Farbe des Maculums erfolgt ist. Dies wurde dadurch 
erméglicht, dass beide Elternlinien in ihrer Konstitution D enthielten, 
das Gen, das Bedingung fiir die Ausbildung von Farbe an dieser Stelle 
ist. Die in F, erhaltenen Spaltungszahlen sind in Tabelle 1 zusammen- 
gestellt. Ausser der dort mitgeteilten Spaltung in den oben erwahnten 
7 Genpaaren wurde an den uni uni-Individuen in F, dieser Kreuzung, 
im Vergleich mit solchen Individuen, die aus Linie 187 bzw. aus Kreu- 
zung 58 ausspalteten, eine gewisse anscheinend durchgehende Modifi- 
kation des Blattypus festgestellt. Auf diese Erscheinung wird spater 
in einem besonderen Abschnitt eingegangen werden. 

Die F,-Generation bestand im ganzen aus 9 Familien, von denen 
jedoch nur 3 uni uni-Pflanzen ausspalteten. Wir finden hier demnach 
die gleiche Erscheinung wie in Kreuzung 58, dass namlich die in bezug 
auf Uni spaltenden Familien nur etwa die Halfte der nicht spaltenden 
ausmachen, wahrend gerade das umgekehrte Verhaltnis zu erwarten 
gewesen ware. Es sei hier auf die diesbeziigliche Erérterung bei Kreu- 
zung 58 verwiesen. 

In den drei in bezug auf Uni spaltenden Familien wurden insge- 
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TABELLE 1. Die Aufspaltung in F, der Kreuzung 59: Uni Le Aar b M Pl X unile a Ar Bm pl. 
(Zur Vereinfachung der Tabelle ist das Material in vier Gruppen verteilt, den Kombinationen Uni Le, Unile, uni Le und uni le ent- 
sprechend. Als Uberschriften zu den Kolumnen sind nicht die Eigenschaften sondern die Genensymbole verwendet.) 
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samt 361 Samen ausgesat. Von diesen haben 326, d. h. 90,4 %, voll- 
kommen entwickelte Pflanzen gegeben. Diese konnten mit Hinsicht auf 
alle Eigenschaften klassifiziert werden, mit Ausnahme natirlich der Sa- 
meneigenschaften fiir die uni uni-Pflanzen, die ja keine Samen ausbilden. 

Fiir das Genpaar Uni—uni wurde folgende Spaltung erhalten: 

Gefunden: 244 Uni:82 uni 

Erwartet: 2445 » :815 » 

D/m fiir 3:1 0,06 

Also geradezu ideale monohybride Spaltung. 

Auch fiir das Genpaar Le—le, hoher bzw. niedriger Wuchs, wurde 
sehr schéne monohybride Spaltung erhalten, nimlich: 

Gefunden: 243 Le:83 le 

Erwartet: 244.5 » : 81,5 » 

D/m fiir 3:1—= 0,19 
Bei Beriicksichtigung samtlicher, auch der nicht in Uni—uni spaltenden 
Familien wird erhalten: 688 Le : 224 le mit D/m = 0,30. 

In bezug auf die Spaltung in den drei Genpaaren A—a, Ar—ar und 
B—b sei auf die in Tabelle 1 unten mitgeteilten Resultate verwiesen, 
die eine klar unabhangige Vererbung dieser drei Genpaare anzeigen, 
was tbrigens schon friiher von mehreren Verfassern festgestellt worden 
ist (H. TEDIN 1920 u. a.). Jedes dieser Genpaare fiir sich zeigt mono- 
hybride Spaltung und gleiches ist schon friiher auch fiir die beiden 
Genpaare M—m und Pl—-pl gefunden worden. In vorliegender Kreu- 
zung konnen nur die Uni—Uni- und Uni—uni-Pflanzen in bezug auf 
diese beiden Genpaare klassifiziert werden. Wir wollen nun die fiir 
simtliche untersuchten Genpaare gefundenen Spaltungsverhaltnisse 
durchgehen und beginnen hierbei mit Uni—uni. 

Fiir die Spaltung hinsichtlich Uni—uni und Le—le resultierte: 

Gefunden: 179 UniLle:65 Unile:64 uniLle:18  unile 

Erwartet: 183,375 » » :61,15 » » :61,125 » » :20,375 » » 

D/m fiir 
9:3:3:1= —O0v,09 + 0,55 + 0,41 — 0,4 
Die Zahlen zeigen mit Wahrscheinlichkeit unabhangige Vererbung zwi- 
schen Uni und Le an. 

Fiir die Spaltung in Uni—uni und A—a ergab sich: 

Gefunden: 183 UniA:61 Unia:62 uniA:20  unia 

Erwartet: 183,375 » » :61,1 » » :61,125 » » : 20,375 » » 


D/m fiir 
9:3:3:1=> —0,0 + 0,02 + 0,12 — 0,09 
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Die Zahlen entsprechen einer geradezu idealen dihybriden Spaltung und 
die beiden Gene Uni und A werden mit grésster Wahrscheinlichkeit un- 
abhangig voneinander vererbt. 

Fiir die beiden Genpaare Uni—uni und Ar—ar kommen nur jene 
Individuen zur Klassifikation in Betracht, die in ihrer Konstitution iiber- 
dies A haben, denn Ar dussert sich zusammen mit a phanotypisch nicht. 
Unter den 326 Individuen von Kreuzung 59 befanden sich 245 mit A. 
Fiir diese wurde folgende dihybride Spaltung erhalten: 

Gefunden: 142 UniAr:41 Uniar:46 uniAr:16 uniar 


Erwartet: 137,81 » » :45,94 » » :45,94 » » :15,31 » » 
D/m fiir 
9:3:3:1= + 0, — On + 0,01 + 0,18 
Die Zahlen scheinen mit Sicherheit fiir unabhangige Vererbung zu 
sprechen. 


Fiir die beiden Genpaare Uni—-uni und B—b resultierte: 
Gefunden: 141 UniB:42 Unib:42 uniB:20 unib 


Erwartet: 137,31 » » :45,9 » »:45,04 » » : 15,31 » » 
D/m fiir 
9:3:38:1=< +0 a — 0,64 + 1,24 


Diese Zahlen sprechen mit Wahrscheinlichkeit dafiir, dass die beiden 
Genpaare Uni—uni und B—b unabhangig voneinander vererbt werden. 
Wie wir weiter unten sehen werden, kann jedoch indirekt darauf ge- 
schlossen werden, dass diese beiden Genpaare trotzdem mit grosser 
Wahrscheinlichkeit demselben Chromosom angehéren miissen. Die 
Starke der Koppelung kann hierbei allerdings nur eine sehr schwache 
sein. 

Die beiden Genpaare Uni—uni und Pi—pl kénnen nur an Uni— 
Uni- und Uni—uni-Pflanzen gleichzeitig festgestellt werden. Wir haben 
demnach mit dem Spaltungsverhaltnis 9:3:4 zu rechnen. Folgende 
Resultate wurden erhalten: 


Gefunden: 180 UniPl:64 Unipl:82 uni (71) 
P 


Erwartet: 183,375 » » :61,19 » » :81,50 »  » 
D/m fiir 
9:3:4= —0,33 + 0,41 + 0,06 


Die Zahlen zeigen zweifellos eine unabhangige Vererbung der in Frage 
stehenden beiden Genpaare an. 

Auch die Spaltung in bezug auf M—m und Uni—uni kann nur an 
in Uni homo- bzw. heterozygoten Individuen ermittelt werden. Wir 


erhalten hier: 
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Gefunden: 239 UniM: 5 Unim:82— uni (") 
m 


Erwartet: 183,375 » » :61,15 » » : 81,50 » » 


Hier ist unmittelbar ersichtlich, dass zwischen Uni und M starke Koppe- 
lung bestehi. Wie aus friiher Erwahntem hervorgeht wurden die beiden 
genannten Gene in folgender Kombination in die Kreuzung eingefihrt: 
UniM Xunim. Eine Berechnung des Crossoverprozentes nach der 
Product ratio-Methode ergibt 3,1 %. 

Aus den bisher fiir Pisum ver6ffentlichten Kreuzungsresultaten 
geht — soweit ich finden kann — hervor, dass M einer Koppelungs- 
gruppe von fiinf Genen angehdért. Es sind dies die Gene B, Mp, M, P, 
und St. Koppelungen zwischen B, P,; und St sind von SVERDRUP (1927) 
festgestellt worden, solche zwischen B, M und Mp von H. und O. TEDIN 
(1928). Die diesbeziiglich erhaltenen Resultate sind in Fig. 2 graphisch 
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Fig. 2. Die Lage der sechs Gene B, St, P1, Mp, M und Uni im B-Chromosom von Pisum 
auf Grund bisher vorliegender Kreuzungsresultate. 


wiedergegeben. In dieser sind iiberdies die von mir fiir Uni und M 
sowie fiir Uni und B erhaltenen Koppelungswerte eingetragen. Von 
den Resultaten der oben genannten Forscher interessieren hier vor 
allem die von H. und O. TEDIN, da in meiner Kreuzung 59 sowohl B 
) wie M spalten. 

Die Reihenfolge der drei Gene B, Mp und M diirfte durch die Unter- 
suchungen von H. und O. TEDIN als sichergestellt zu betrachten sein. 
Auch die Lage von Uni in unmittelbarer Nahe von M diirfte durch meine 
oben mitgeteilten Zahlen sichergestellt erscheinen. Weniger sicher er- 
scheinen dagegen die Werte fiir die Crossoverprozente zwischen M und 
B (H. u. O. TEDIN) sowie zwischen Uni und B (LAMPRECHT). Die in 
Frage stehenden Werte liegen, infolge des geringen Umfanges des Ma- 
terials, binnen den Fehlergrenzen fiir unabhangige Vererbung. Nament- 
lich gilt dies fiir den von mir gefundenen Wert fiir die Koppelung zwi- 
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schen B und Uni, fiir den die Berechnung 54 % ergibt. Um die dies- 
beziigliche Unsicherheit auch in der Fig. 2 zu betonen wurde er dort 
mit ca. 50 % angegeben. Im Zusammenhang hiermit diirfte auch die 
Lage von Uni in ihrem Verhaltnisse zu M — gegen das Ende des Chro- 
mosoms oder gegen Mp nach innen — noch nicht als sichergestellt zu 
betrachten sein. Allerdings ist die in Fig. 2 mitgeteilte Lage auf Grund 
der gefundenen Zahlen ohne Zweifel die wahrscheinlichste. 

Friher ist von mir (LAMPRECHT 1933) hervorgehoben worden, dass 
es sehr tiberraschend erscheint, dass die drei einleitend erwahnten Ab- 
normitaéten der uni—uni-Pflanzen, namlich die einfachen Blatter, die 
reiche Verzweigung der Bliitenstiele und die stark ausgepragte Pistil- 
loidie, zusammen nur durch ein einziges Gen, uni, bedingt werden soll- 
ten. Solchenfalls miisste es sich hier um einen ganz ungewohnlichen 
Fall von Pleiotropie handeln. Es kénnen indessen bei der Erklarung 
dieser Erscheinung auch noch andere MOglichkeiten in Betracht ge- 
zogen werden. Die genannten Abweichungen im Pflanzentypus kénn- 
ten durch mehrere, vielleicht drei, verschiedene Gene bedingt werden, 
die absolut oder sehr stark gekoppelt sind. Ferner kénnte die gefun- 
dene Spaltung durch den Wegfall eines kleinen Stiickes am Ende des 
B-Chromosoms erklart werden, das solchenfalls diese Gen enthalten 
miisste. Damit ware natiirlich auch gesagt, dass dieses Chromosomen- 
stiick keine anderen Gene enthalt, deren phanotypische Wirkung wir 
ohne weiteres hatten wahrnehmen kénnen. Fiir die Lage des Gens Uni, 
bzw. der diesem entsprechenden Gene, am Ende des B-Chromosoms 
spricht mit grosser Bestimmtheit der Rekombinationswert zwischen 
UniB und unib in Kreuzung 59, fiir den ca. 50 % erhalten wor- 
den ist. 

Im Folgenden werden die tibrigen in Kreuzung 59 festgestellten 
dihybriden Spaltungsverhaltnisse kurz zahlenmassig mitgeteilt. Aus- 
geschlossen von diesen sind natiirlich die Kombinationen mit M——m, da 
zwischen M und Uni Koppelung besteht und die uni uni-Pflanzen hin- 
sichtlich M—m nicht klassifiziert werden k6nnen. Wie aus den folgen- 
den Spaltungszahlen hervorgeht, scheinen samtliche tbrigen in Kreu- 
zung 59 untersuchten Genpaare unabhangig voneinander vererbt zu 
werden. 


Gefunden: 189 LeA:54 Lea:56 leA:27 lea 
Erwartet: 183,375 » » : 61,125 » » : 61,125 » » : 20,375 » » 
D/m fiir 

9:3:3:1=> +03 a — 0,73 + 1,51 
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D/m fiir 
ees Fs | es 


Gefunden: 


Erwartet: 
D/m fiir 
OS te. 
Gefunden: 
Erwartet: 
D/m fiir 
Dibra aia 





146 LeAr:43 Lear:42 le Ar:14 lear 
137,81 » » :45,04 » » :45,94 > » 315,31 > » 
+ 1,05 — 0,48 —=\0i65 i095 

142 LeB:47 Leb:41 leB:15 led 
137,81 » » : 45,91 » » : 45,91 » » 215,31 » » 

+ 0,54 + 0,17 — 0,81 — 0,08 

132. LePl:47 Lepl:48 lePl:17 lepl 
137,85 » » :45,75 » » 45.75 >» » :15,25 > » 
— 0,68 + 0,21 + 0,37 + 0346 

188 AAr:57 Aar:81 a (<r) 

ar 

183,375 » » :61,15 >» » :81,5> » 

+ 0,52 — 0,58 — 0,06 

183 AB:62 Ab:81 a is 

183,375 » » : 61,125» »: 815» » 
— 0,04 + 0,12 — 0,06 

133 API:50 Apl:47 aPl:14 apl 


137,25 > > 3 45,75 ae ae 45,75 > 25 15,25 
— 0,55 + 0,70 + 0,21 —_— 
141 ArB:47 Arb:42 arB:15 


137,81 » » : 45,91 » » : 45,04 » » : 15,31 » » 
— 0,41 + 0,17 — 0,64 — 0,08 
102 ArPl:40 Arpl:30 arPl:11 arpl 


102,94 » » :34,31 » » :34,31 >» » :11,44 > » 
— 0,14 + 1,08 — 0,82 — 0,13 
102 BPI:39 Bpl:31 bPl:11 bpl 


102,94 » » : 34,31 » » : 34,31 > » : 11,44 


— 0,14 + 0,89 — 0,63 ==0n9 
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Insgesamt wurde also in Kreuzung 59 die Spaltung von 7 ver- 
schiedenen Genpaaren untersucht. Von diesen gehéren drei, namlich 
Uni, M und B zu einer Koppelungsgruppe, wahrend die iibrigen vier, 
Le, A, Ar und Pl unabhangig voneinander vererbt werden. 


Mit Hinsicht auf den Blattypus der uni uni-Pflanzen von Linie 187 
wurde friiher (LAMPRECHT 1933) folgendes konstatiert: In den aller- 
meisten Fallen sind die Blatter einfach. »Nicht selten sind sie zwei- 
blattrig, . . . und ab und zu sind sie dreiblattrig oder man kann auch 


v ye bey 
+ Se % $ + 


Fig. 3. Die verschiedenen bisher beobachteten Typen von Blattern an uni uni- 
Pflanzen. (Niheres hieriiber siehe im Text.) 


eine Andeutung zu_beginnender Dreiblattrigkeit wahrnehmen.» — » Die 
auftretenden zwei- bis dreiblattrigen Blatter wurden stets auf Pflanzen 
beobachtet, die im tibrigen auch einfache Blatter hatten. Pflanzen mit 
nur zwei- oder dreiblattrigen Blattern wurden noch nicht gefunden.» 
Das will mit anderen Worten sagen, dass die uni uni-Pflanzen nicht 
nur einfache Blatter, sondern auch einen gewissen Prozent teilblattrige 
— zwei- bis dreiteilige — tragen. 

Bei der im Jahre 1933 erfolgten Untersuchung der in F, von Kreu- 
zung 59 ausspaltenden uni uni-Pflanzen konnte nun unmittelbar fest- 
gestellt werden, dass diese hinsichtlich der Haufigkeit der Teilblattrig- 
keit ganz bestimmt von dem aus Linie 187 ausspaltenden Typus ab- 
wichen. In Kreuzung 59 kam die Teilblattrigkeit in weitaus grésserer 
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Ausdehnung vor. Aus diesem Grunde wurden nun samtliche 1933 er- 
haltenen uni uni-Pflanzen, sowohl in Linie 187 wie in den Kreuzungen 
58 und 59, vollkommen in bezug auf den Blattypus untersucht. Hier- 
bei wurde fiir jede einzelne uni uni-Pflanze der an jedem Nodus vor- 
kommende Blattypus, am Grunde der Pflanze beginnend, vermerkt. 





Fig. 4. Niedrige Pisum-Pflanze aus Kreuzung Fig. 5. Mittlerer Teil einer hohen 
Nr. 59 mit der Blattformel: 1, 1, 1, 1, 2, 3, 8, Pisum-Pflanze aus Kreuzung Nr. 59 
Sa a ay ae Bed mit drei verschiedenen Varianten von 

4-teiligen Blattern. 


Derart wurde jede solche Pflanze durch eine sie in bezug auf den Blatt- 
typus vollkommen charakterisierende Formel registriert. 

Die verschiedenen gefundenen Blattypen sind in Fig. 3 (ein wenig 
schematisiert) abgebildet. Wir sehen dass nicht weniger als 12 ver- 
schiedene Typen vorkommen. Diese wurden teils durch eine Ziffer 
gekennzeichnet, die die Anzahl der Teilblattchen angibt, teils erhielten 
jene Varianten, bei denen einer oder zwei der Teilblattchen in Ranken 
umgewandelt sind, sowie die paarig oder unpaarig gefiederten Blatter 
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liberdies noch einen Buchstaben. Zur Veranschaulichung der Charak- 
terisierung dieser Pflanzen durch Blattformeln ist in Fig. 4 eine niedrige 
uni uni-Pflanze aus Kreuzung 59 abgebildet. Sie entspricht der Formel: 
1, 1, 1, 1, 2, 3, 3, 3, 3, 3, 2, 1, 1, 1, 1, 1, 1. In der Figur sind deutlich 
fiinf dreiteilige, das obere zweiteilige und einige einfache Blatter zu 
sehen. Die am Grund und an der Spitze der Pflanze befindlichen ein- 
fachen, kleinen Blatter sind nur zum Teil zu erkennen. Fig. 5 zeigt 
schliesslich den mittleren Teil einer hohen uni uni-Pflanze mit den drei 
Blattypen 4, 4a und 4c; das abgebrochene dritte Blatt gehérte dem 
Typus 3 an. 
Das gesamte zu untersuchende Material bestand aus: 


1) 135 niedrigen uni uni-Pflanzen, ausgespalten aus Linie 187; 


2) 75 » > > » in F, von Kreuzung 58; 
3) 17 » > > » > » » » 59; 
4) 58 hohen » > > » » » > 59. 


Jede dieser vier Gruppen von Pflanzen wurde nun von drei Ge- 
sichtspunkten aus untersucht, namlich: 

1) Wie verteilen sich die verschiedenen Blattypen auf die Nodien 
der Pflanzen? 

2) Wie verhalt sich die Internodienanzahl zur Uberzahl Blattchen 
per Pflanze? (d. h. der Zahl, die angibt, wieviel Teilblattchen per 
Pflanze mehr als Internodien vorkommen); und 

3) Wie verhalten sich die genannten vier Gruppen in bezug auf 
die Uberzahl Blattchen zueinander? 

Es ist klar, dass Pflanzen mit verschiedener Internodienanzahl nicht 
ohne weiteres hinsichtlich Verteilung der Blattypen auf die Nodien sowie 
hinsichtlich der Uberzahl Blattchen miteinander verglichen werden 
kénnen. Bei der folgenden Untersuchung wurden daher die Pflanzen, 
nach ihrer Internedienzahl geordnet, gruppenweise behandelt. Eine 
Vereinfachung fand insofern statt, als Pflanzen mit einer geraden An- 
zahl Internodien stets der nachst héheren Gruppe mit ungerader Inter- 
nodienanzahl zugeteilt wurden. Diese Vereinfachung mag vielleicht 
namentlich von dem Gesichtspunkte aus zulassig erscheinen, dass die 
normal entwickelten (nicht beschadigten oder erkrankten) Pflanzen 
(und nur solche sind hier beriicksichtigt) am letzten beurteilbaren 
Nodus fast ausschliesslich ein einfaches Blatt trugen. Ferner sei er- 
wahnt, dass die Varianten 3 a, 4 a—c und 5 a—c, die nur in Kreuzung 
59 und hier im ganzen Material nur ein- bzw. zweimal vorgekommen 
sind, bei der unten folgenden Untersuchung nicht gesondert sondern 
gemeinsam mit den Typen 3, 4 und 5 behandelt worden sind. 
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Als Beispiele fiir die zahlenmiassige Behandlung des Materials sind 
in den Tabellen 2 und 3 die Resultate an simtlichen Pflanzen mit 17 
Internodien aus Linie 187 und Kreuzung 59 mitgeteilt. Das gesamte 
Material liegt den in Fig. 6—9 wiedergegebenen Kurven zugrunde, die 
den Mittelwerten jeder Gruppe von Pflanzen mit einer gewissen Inter- 
nodienanzahl entsprechen. Aus Tabelle 2 ist zu ersehen, wie sich die 
verschiedenen Blattypen auf die Nodien bei den uni uni-Pflanzen der 
Linie 187 verteilen. Wir sehen, dass an den fiinf ersten Nodien stets 


TABELLE 2. Die Verteilung der Blattypen auf die einzelnen Nodien 
von uniuni-Pflanzen mit 17 Internodien, ausgespalten aus Linie 187. 




















Feld- Jodi J 
2. SSeS. ah 
Nr. 12 3 4 5 6 7 8 9 1011 12 13 14 15 16 17| Blattchen 
6526/1 riper pie 2s sf ft bt ir I a 
/2 PRET PRLS SSeS S 2 1 1 8 
S (tt 8 4 OOOO 881421 1 8 
6527/1 £04223 8327 41 1 10 
6531/1 |1111111212183321121/' 7 
Oe it Feet erseesee4t e121 1 1 9 
6331 1111112223 32311121 10 
© PLPC eS SHY 1 1 ae 
| wy PT PPP eee ee ee Se 2 11 
| "MECRSeSBRBEERE CEA Sa ee 13 CO 
| *S 12S 2 Oe SSPE SE RL 2-8 8) 14 
| Se [A432 49 SSS Ss 2 2 4 @ 1] 8 | 
| Summen: | | 


| 12 12 12 12 12 14 16 27 29 34 30 27 25 18 12 13 12' 116 | 
| Mittelwerte:) 1,0 1,0 1,0 1,0 1,0 1,1 1,3 2,2 2,4 2,8 2,5 2,2 2,1 1,5 1,0 1,1 1,0 
Mittlere Uberzahl Blattchen: 9,67 


nur einfache Blatter vorgekommen sind. Desgleichen kommen an den 
letzten Nodien, 15, 16 und 17, fast ausschliesslich einfache Blatter vor. 
Die durchschnittliche grésste Anzahl Blattchen per Blatt kommt deut- 
lich etwa in der Mitte der Pflanze, am mittlersten Nodus, vor. Unten in 
der Tabelle sind die Mittelwerte fiir die einzelnen Internodien angegeben. 
Die Zahl 1,0 bedeutet also, dass an allen Nodien einfache Blattchen vor- 
kommen. Die Zahl 1,1 bedeutet, dass unter 10 Pflanzen an einem Nodus 
durchschnittlich einmal ein zweiteiliges Blatt vorkommt, u. s. w. Die 
Zahl 2,0 bedeutet demnach, dass an jedem Nodus durchschnittlich ein 
zweiteiliges Blatt vorkommt u. s. w. Rechts in der Tabelle ist die Uber- 
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zahl Blattchen angegeben. Diese wird erhalten, indem man von der 
Summe der Blattypen einer Pflanze die Internodienanzahl abzieht. Bei 
der ersten Pflanze betragt z. B. die Summe der Blattypen 24, die Inter- 


TABELLE 3. Die Verteilung der Blattypen auf die einzelnen Nodien 
von hohen und niedrigen uni uni-Pflanzen mit 17 Internodien, ausge- 
spalten aus Kreuzung 59. 








Feld- und | Blattypen an den Nodien Nr. 




















een _ Uberzahl 
Nr. 123 4 5 6 7 8 91011 12 13 14 15 16 17| Blattchen | 
A. Hohe Pf. | 
6783/43 eo 2 2 3 38 OS es 3s 3 a) 2 al 27 
/48 oe 42S 33 3S 38 6 4-4 8 3 2 32 
/73 ia ee 2 33 eS 3 BS a a a a 15 
6786/6 i 2 2 373 33 3 3 8 Sos Ss 2°24 25 
/37 14 4233533 B SB SBe2 142444 16 
[53 : i Vi a es es fas Wis Jes See ame ae a i i | 17 
/99 1. oe: A es SS ss 3S 88S Bt a A 17 
6789/56 1A tADAAaAeS VSSBseaeidadad 7 
/60 Settee: eteteceenee es 9 
Summen: /|10 11 10 15 21 22 25 25 26 28 29 22 20 17 14 12 10 165 
Mittelwerte:} 1,1 1,2 1,1 1,7 2,3 2,4 2,8 2,8 2,9 3,1 3,2 2,4 2,2 1,9 1,5 1,3 1,1 
Mittlere Uberzahl Blattchen: 18,33 
B. Niedrige 
Pft. 
6786/21 1B es 6333S Bt 32 2424 26 
/128 Ui a WR fs es Jee es fm es RO Es Ve: Hs Wa | 12 
/130 ta 33383 332333221313211 19 
6789/65 Aa 8 > 2 73 33 8S 8 S38 A 4 15 
Summen: 477 8 9111212111211 9765 4 4 72 
Mittelwerte:| 1,0 1,8 1,8 2,0 2,2 2,7 3,0 3,0 2,7 3,0 2,7 2,7 1,8 1,5 1,2 1,2 1,0 











Mittlere Uberzahl Blattchen: 18,0 


nodienanahl 17, also betragt die Uberzahl Blattchen 7. Diese Zahl 
bildet — wie wir namentlich spater sehen werden — ein gutes Charak- 
teristikum fiir die Frequenz des Vorkommens von geteilten Blattern in 
verschiedenem Material. Schliesslich ist in der Tabelle die mittlere 
Uberzahl Blattchen fiir simtliche Pflanzen dieser Internodiengruppe 
angegeben. 
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Fig. 6. Die Verteilung der Blaittchenanzahl auf die einzelnen Nodien von uni uni- 


Hereditas XVIII. 


Pflanzen, die aus Linie 187 ausspalten. 
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Fig. 7. Die Verteilung der Blattchenanzahl auf die einzelnen Nodien von uni uni- 


Pflanzen, ausgespalten aus F2 der Kreuzung 58. 
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Fig. 8. Die Verteilung der Blattchenanzahl auf die einzelnen Nodien von niedrigen 


uni uni-Pflanzen, ausgespalten aus F2 der Kreuzung 59. 
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Tabelle 3 enthalt die entsprechenden Zahlen fiir simtliche Pflan- 
zen der 17-Internodiengruppe von Kreuzung 59, niedrige und hohe 





15 


17 


13 




















Fig. 9. Die Verteilung der Blattchenanzahl auf die einzelnen Nodien von hohen 
uni uni-Ptlanzen, ausgespalten aus F2 der Kreuzung 59. 


Pflanzen getrennt. Ein Blick auf die Zahlen in Tabelle 2 und 3 lehrt 
uns unmittelbar, dass wir es hier mit sehr verschiedenem Material zu 
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tun haben. In Tabelle 3 finden wir nur 3 Pflanzen unter den 13 dort 
aufgenommenen, deren Blattformeln in Tabelle 2 hineinpassen wiirden. 
Alle ibrigen Pflanzen haben eine mehr oder weniger héhere Frequenz 
an geteilten Blattchen. Dies kommt auch schén in der Uberzahl Blatt- 
chen zum Ausdruck, die in Tabelle 3 ungefahr doppelt so hoch ist wie 
in Tabelle 2. 

Wir wollen nun die Kurven in den Fig. 6—9 naher betrachten, die 
das gesamte Material der oben erwahnten vier Gruppen wiedergeben. 
Erwahnt sei, dass wenn in einer (extremen) Internodiengruppe nur drei 
oder weniger Pflanzen vorgekommen sind, diese dann nicht in Kurven- 
form wiedergegeben worden sind, da hier Zufalligkeiten eine allzu 
grosse Rolle spielen kénnten. Welche Anzahl von Individuen den ein- 
zelnen Figuren zugrunde liegen, geht aus dem friiher angefiihrten Um- 
fang des Materials hervor. In jeder der Figuren sind die Kurven so 
eingezeichnet, dass der mittlere Nodus der Pflanze auf der Mittellinie 
zu liegen kommt. Im oberen Teil der Figuren ist jede Internodien- 
gruppe durch eine Kurve reprasentiert, wobei die Gruppe mit der nied- 
rigsten Internodienanzahl der héchst gelegenen entspricht. Die den 
Kurven entsprechenden Internodienanzahlen sind in gleicher Héhe am 
rechten Rande der Figuren angegeben. Um jede Kurve fiir sich leicht 
verfolgen zu k6énnen, sind diese abwechselnd voll bzw. gestrichelt ein- 
gezeichnet. Die Breite der Kurven, gegeben durch die Anzahl Ringel- 
chen, entspricht der Anzahl Internodien. Das Ansteigen bzw. Sinken 
der Kurve von Ringelchen zu Ringelchen entspricht genau der Ver- 
anderung des mittleren Wertes fiir den Blattypus von Nodus zu Nodus. 
Die Kurven geben also graphisch genau die Serien von Mittelwerten fiir 
den Blattypus wieder, so wie sie in Tabelle 2 und 3 unten angefiihrt 
sind. Unten in den Figuren sind die Kurven so iibereinander gezeichnet, 
dass die der héchsten Internodienzahl entsprechende, also die breiteste 
Kurve zu unterst liegt und jede folgende, etwa der Abnahme ihrer Breite 
(der Internodienanzahl) entsprechend, um den Wert 0,2 fiir den Blatt- 
typus erhéht wurde. 

Fig. 6 enthalt sechs Kurven, die die Verteilung der Blattchenanzahl 
auf die Nodien von uniuni-Pflanzen aus Linie 187 charakterisieren. 
Fig. 7 zeigt fiinf Kurven fiir die entsprechenden Pflanzen aus Kreuzung 
58 und Fig. 8 bringt solche fiir niedrige und Fig. 9 fiir hohe uni uni- 
Pflanzen aus Kreuzung 59. Fiir alle diese Kurven kénnen wir zuniachst 
etwas Gemeinsames feststellen, nimlich, dass sie ihren héchsten Punkt 
ungefahr in der Mitte erreichen. Dies sagt uns, dass im gesamten hier 
untersuchten Material die grésste Blattchenanzahl per Blatt durch- 
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schnittlich am mittleren Nodus jeder Pflanze erreicht wird. Ferner ist 
ersichtlich, dass die Blattchenanzahl von diesem Punkte im ganzen 








» - wo = a = ~ . 
N n 4 j it | | 
=~ 
»™ ws 
e 
=- “as 
* “3 N 
ye - 
eK a ° e 04 
~ o 
. ° 
8+ a2 
R- 
iS) eo 
he 


























“ST Indtd 





‘IT mata 
2 























Fig. 10—13. Die Korrelation zwischen Internodienanzahl und Uberzahl Blattchen 
per Pflanze. Ordinatenwerte = Internodienanzahl, Abszissenwerte — Uberzahl Blatt- 
chen. Fig. 10 fiir uni uni-Pflanzen aus Linie 187; Fig. 11 fiir solche Pflanzen aus 
Kreuzung 58; Fig. 12 fiir niedrige und Fig. 13 fiir hohe uni uni-Pflanzen aus 
Kreuzung 59. 


Material annahernd gleichmassig nach beiden Seiten hin — also zum 
Grund und zum Gipfel der Pflanze — abnimmt. Die geringen, nament- 
lich in Fig. 6 vorhandenen Abweichungen hiervon diirften mit grosser 
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Wahrscheinlichkeit binnen den durch die Milieuverhaltnisse bedingten 
Variationsgrenzen liegen. 

Eine weitere fiir die Kurven in Fig. 6—9 gemeinsame Eigenschaft 
ist, dass die Kurven umso spitziger, d. h. an ihrem Scheitel umso schma- 
ler werden, je weiter man in den Figuren nach oben geht, d. h. je 
geringer die Internodienanzahl wird, die sie reprasentieren. In den mit- 
geteilten Fig. 6—9 ist diese Erscheinung wohl zweifellos festzustellen, 
doch kommt sie nicht klar zum Ausdruck. Wir sehen, dass die Kurven 
fiir jede Internodienanzahl innerhalb desselben Materials, also inner- 
halb jeder der Figuren, etwa gleiche Hohe erreichen. Dann werden 
spitzigere Kurven einer niedrigeren mittleren Uberzahl Blattchen per 
Pflanze entsprechen als breite. Wird das Material der vier Gruppen 
in dieser Hinsicht bearbeitet, so werden folgende Zahlen erhalten. 


Internodienanzahl 
Z| oo tt aes 15 17 19 21 23 
MINI. 167%). ccseees 4,0 5,86 5,86 8,27 9,67 11,0 
Kreuzung 58: ....... 2,2 3,7 4,6 5,0 5,93 10,73 
Kreuzung 59 
miedr. Pili: 2.6.6.6 ks 12,4 15,2 180 23,7 
Mohe PMs: 6. cis can 10,0 12,5 18,3 16,7 22,5 23,9 


Die den Internodienzahlen entsprechenden Zahlen sind die mitt- 
leren Uberzahlen Blattchen fiir die entsprechende Gruppe. Aus dieser 
Zusammenstellung geht hervor, dass fast durchweg mit zunehmender 
Internodienanzahl ein gleichmassiges Ansteigen der Uberzahl Blattchen 
stattfindet. In den Fig. 10—13 sind diese Korrelationen graphisch dar- 
gestellt. Sie zeigen, dass diese Beziehungen als einwandfrei sicherge- 
stellt zu betrachten sind. 

Bei einem Vergleich der Kurven in den Fig. 6—9 sehen wir aber 
auch, dass zwischen gewissen von diesen ganz bestimmte, durch- 
greifende Unterschiede vorhanden sind. Die Kurven in Fig. 7, die die 
uni uni-Pflanzen aus Kreuzung 58 reprasentieren, steigen deutlich lang- 
samer an als die in Fig. 6 und erreichen iiberdies auch nicht die Héhe 
der letzteren. Ferner sind die Kurven in Fig. 7 spitziger als in Fig. 6. 
All dies gilt sowohl im allgemeinen, wie auch wenn die Kurven fir 
gleiche Internodienanzahl in den beiden Figuren miteinander verglichen 
werden. 

Ein ganz anderes Verhalten zeigen die Kurven in Fig. 8 und 9, die 
den niedrigen bzw. hohen uni uni-Pflanzen der Kreuzung 59 entspre- 
chen. Abgesehen von verschiedener Internodienanzahl und damit ver- 
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schiedener Breite gewisser Kurven zeigen diese in beiden Figuren grosse 
Ahnlichkeit und einstweilen diirfte wegen des verhaltnismassig geringen 
Umfanges des Materials kein sicherer Unterschied festgestellt werden 
konnen. Ein ganz unzweideutiger, ja starker Unterschied besteht da- 
gegen zwischen den Kurven in Fig. 8 und 9 einerseits und jenen in 
Fig. 6 bzw. Fig. 7 andererseits. Die Kurven der uni uni-Pflanzen von 
Kreuzung 59 zeigen ein unmittelbares, steiles Ansteigen, d. h. es kommt 
gleich nach dem ersten Nodus zur Ausbildung von geteilten Blattern. 
Ferner sind diese Kurven an ihrem Scheitel viel breiter und erreichen 
iiberhaupt.gréssere Héhe. Dies sagt uns, dass hier teils durchschnitt- 
lich mehrteiligere Blatter und teils eine gréssere Anzahl solcher (im 
mittleren Teil der Pflanze) ausgebildet werden. 


TABELLE 4. Die Verteilung der uni uni-Pflanzen von Linie 187, Kreu- 
zung 58 und 59 auf Grund ihrer Uberzahl Bldttchen. 





Anzahl Individuen mit Uberzahl Blattchen: 








< 

}o & 

saat 0 2 4 6 8 10 12 14 16 18 20 22 24 26 28 30 32 34 36 38 EE 

1 3 5 7 91113 1517 19 21 23 25 27 29 31 33 35 37 39) | 

' | | 

Linie 187 | 3 1025 422214 8 1 _| 135 
| Kreuzung | | | 
| Nr. 58 |1417121210 5 2 2 1 ee ed 
Kreuzung | | 

Nr. 59 1760908 485533332 1 1] 73) 


Mit Hinblick auf diese Kurven kann kein Zweifel dariiber bestehen, 
dass der Blattypus der uni uni-Pflanzen, ausgespalten aus Linie 187, 
sowohl durch die Kreuzung mit Linie 102 (Kreuzung Nr. 58) wie durch 
die mit Linie 21 (Kreuzung Nr. 59) eine starke Veranderung erfahren 
hat und ferner, dass diese genotypisch bedingt ist. In ausgezeichneter 
Weise wird dies durch die Frequenz der verschiedenen Uberzahlen 
Blattchen unter den uni uni-Pflanzen dieser Gruppen veranschaulicht. 
In Tabelle 4 sind die entsprechenden Zahlen zusammengestellt. Hierbei 
wurden die Zahlen fiir niedrige und hohe Pflanzen von Kreuzung 59 
vereinigt, da zwischen diesen beiden Serien kein sicherer Unterschied 
festzustellen war. In Fig. 14 schliesslich sind die Zahlen von Tab. 4 — 
fiir jede der drei Gruppen auf 100 Individuen umgerechnet — graphisch 
dargestellt. Aus Tabelle 4 und den Kurven in Fig. 14 geht folgendes 
hervor: Die Verteilung der uni uni-Pflanzen, entsprechend ihrer Uber- 
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zahl Blattchen, zeigt fiir Linie 187 eine der Binomialkurve entspre- 
chende Form, so wie sie bei genotypisch einheitlichem Material vorzu- 
kommen pflegt. Fir Kreuzung 58 ist die entsprechende Kurve stark 
nach links verschoben. Die Kurve fiir Kreuzung 59 weicht noch viel 
starker ab. Teils ist sie stark nach rechts — in der Richtung nach 
hohen Blattchen-Uberzahlen — verschoben und teils zeigt diese Kurve 
eine deutliche Mehrgipfeligkeit. Letztere spricht wohl zweifellos fiir 
eine Spaltung mit Hinsicht auf den Blattypus und damit der Uberzahl 
Blattchen per Pflanze. Die drei Kurven in Fig. 14 diirften zu der An- 
nahme berechtigen, dass die verschiedenen Blattypen und die Haufigkeit 
ihres Auftretens genotypisch bedingt sind und dass hierfiir wenigstens 
drei Genpaare verantwortlich sein diirften. 

Es wiirde nun noch eriibrigen zu untersuchen, ob zwischen der 
Uberzahl Blattchen per Pflanze und den iibrigen in Kreuzung 58 und 
59 spaltenden Genpaaren Beziehungen vorhanden sind. Dass fiir 
niedrige und hohe Pflanzen in Kreuzung 59 in dieser Hinsicht praktisch 
genommen gleiche Verteilung erhalten worden ist, ist bereits friher 
erwahnt worden. Das Genpaar Le—le und eventuelle Genpaare fiir die 
Ausbildung der verschiedenen Uberzahl Blattchen scheinen demnach 
unabhangig voneinander vererbt zu werden. Die Genpaare R—r, M—m 
und Pl—pl kénnen, da sie Sameneigenschaften bedingen, diesbeziiglich 
an uniuni-Pflanzen nicht untersucht werden. Fir die tibrigen Gen- 
paare T/—tl, A—a, Ar—ar und B—b hat auch kein Zusammenhang 
mit der verschiedenen Uberzahl Blattchen konstatiert werden kénnen. 
Zahlenmaterial hierfiir soll — wenn grésseres Material vorliegt — in 
einer spateren Arbeit mitgeteilt werden. Bei dieser Gelegenheit soll auch 
ein statistisch-zahlenkritische Bearbeitung des iibrigen- Materials er- 
folgen. 

Schliesslich sei_erwahnt, dass die, namentlich in Kreuzung 59 aus- 
spaltenden Blattypen nicht ohne ein gewisses Interesse fiir die Syste- 
matik sein diirften. Finden wir doch unter diesen Blattypen solche, 
die bei verschiedenen Gattungen der Familie Leguminosae vorkommen 
und zum Teil fiir diese charakteristisch sind. Es seien hierfiir nur 
einige Beispiele angefiihrt: ; 

Einfache Blatter (Blattypus 1) finden wir bei Spartium, Genista, 
Cylisus sagittalis KocH und Scorpiurus; 

Dreizdhlige Blatter (Blattypus 3) haben Ononis, Trifolium, Meli- 
lotus, Medicago, Trigonella, Tetragonolobus und Lotus; 

Unpaarig gefiederte Bldtter (Blattypus 5a) sind charakteristisch 
fiir Anthyllis, Galega, Robinia, Coluta, Astragalus, Cicer u. a.; 
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DAS GEN UNI UND SEINE KOPPELUNG 





Paarig gefiederte Blatter (Blattypus 4 a) sind anzutreffen bei Vicia, 
Ervum, Orobus und Lathyrus. 

Weitere Untersuchungen in den folgenden Generationen werden 
klarlegen, inwiefern aus diesen Linien erhalten werden kénnen, die mit 
Hinsicht auf die verschiedenen Blattypen konstant sind, wobei sich das 
Interesse namentlich den eben genannten, bei verschiedenen Legumi- 
nosengattungen vorkommenden Typen zuwenden wird. 


SUMMARY. 


1. Ina Pisum-cross the inheritance of the genes Uni, R and Tl was 
investigated. The two genes R and TI showed a close linkage with a 
crossing-over value of 2,3 %. The two other combinations of genes, 
Uni—R and Uni-—TI showed independent inheritance. 

2. In another Pisum-cross the inheritance of seven genes, Uni, Le, 
A, Ar, B, M and Pl was investigated. Uni and M showed a close 
linkage with a crossing-over value of 3,1 %. All other combinations 
between the genes mentioned above showed apparently independent 
inheritance. Nevertheless, the gene B, owing to earlier results, must 
belong to the same linkage group as M and Uni. However, a calcula- 
tion of the crossing-over value between Uni and B gave 54 %. 

3. In the two crosses it was further pointed out that the unifoliata 
leaf-type by other, not yet particularly examined genes was influenced 
in many ways. Thus in the second cross (No. 59) a great number of 
leaf-types (see fig. 2) was segregated, of which a few are characteristic 
for different genera in the family of Leguminosae. 
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I. 


| Seer since the days of MENDEL quite a number of mathematical 
analyses have been made of the class frequencies in a Mendelian 
population by various systems of breeding. Special reference may here 
be made to the investigations of JENNINGS (1916, 1917), ROBBINS (1917, 
1918) and above all to those of WRIGHT (1921). These investigations 
deal with problems of a more or less general character, from which the 
results of a number of special cases can be deduced. 

The problem to be studied in this paper is of both a special and a 
simple nature, but inasmuch as it is not so infrequently met with in 
practical hereditary research we think we are justified in giving a brief 
account of it here. The question to be analysed here is the following: 
What will be the result with respect to the crossing of races in the n'" 
generation when two races have been crossed and then repeated back- 
crossing have been made with one and the same of the two parental 
races? The question may also be put thus: What is the slowest rate 
at which a race is transformed into another by repeated back- 
crossings? . 

Let us then assume that we have two races, A and B. In the back- 
crossing series we shall designate as 

Generation 1: the product of a cross between A and B (thus genera- 
tion 1 =: F,). 

Generation 2: the product of a cross between 1 and A. 

Generation 3: the product of a cross between 2 and A. 

Suppose, further, that the races A and B differ from each other in 
at most p pairs of factors, which p factors in A we shall call 


and in B, 


Here A, is thus an allelomorph to B,, but no assumptions are made 
as to which of these two factors is the dominant one. As the question 
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concerns a slowest rate we should take it for granted that the genetic 
difference between the two races is as great as possible, and for this 
reason we assume that A and B are homozygous with respect to the 


factors A,, AJ..... A, and B,,:B,...... B, respectively. Finally, 
we assume that it is only a question of free combination and random 
mating. 


In generation 1 (= F,) all individuals will have the constitution 
ASBWACB: 2k as A,B,, and will thus contain p factors of A. In all 
subsequent generations there will occur individuals having an unequal 
number of A factors in their genetic constitution, but the number of A 
factors present will not be less than p and not more than 2p. The pro- 
posed problem may therefore be expressed mathematically as follows: 
Give the frequency in the n™ generation in which those individuals 
occur which have 2p—h factors of A in their genetic constitution. 


Call the required frequency 


typ). 


In order to compute this quantity it is possible to set up a recurring 
formula, between ¢,"(p) and those frequencies occurring in the n—1 
generation. It is then assumed that each of the different combinations 
of factors in the n—1 generation produces the same number of progeny 
in the n' generation, and this number must then consist of 2? in- 
dividuals, inasmuch as the complete heterozygote in each generation 
can give rise to 2? different combinations in the next generation. 

The individuals, which in the n—1 generation jointly contribute to 
the frequency t,"—)(p), have constitutions of the type: 


A,BA.B,. . . . + « «+ ApbipApysBegia . . . . . «| ApBp. 
When these are back-crossed with individuals of race A regard need 

only be paid to the first k pairs of factors, viz. to the cross 

ABAD, 5 «os + » » Mie KAA Ay - 2 cs se ss el 
It is then easily found that among the progeny there will be 1 

individual of the type A;A; A,A,. . . A,A,, which in the nt generation 

contributes to the frequency of 


t ™(p) : 


k individuals of the type A,B, A.A, . . . A,A,, which in the n'" genera- 
tion thus contribute to the frequency of 


tp), 
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: individuals of the type A,B, A,B, . . . A,A,, which in the n‘ genera- 
tion contribute to the frequency 
t,”(p) 

(i) individuals of the type A,B, A.B... © A,ByAnay yy. sss > 


A,A,, Which thus contribute in the n'” generation to the fre- 
quency of 


t(p) 


The total of these contributions is thus Y is 


= 2*, But as every 


h=0 
combination from the n—1 generation would give rise to 2? progenies 
each term must therefore be multiplied by 2?~ *. 

It will therefore be found that the individuals, which in the n—1 
generation together constitute the frequency ¢,"~—”(p), will, when 
crossed with individuals from race A, supply the following contribu- 
tions to the various frequencies from the n generation: 


To the frequency t,(p) ed (5) io a ee eee 
(n) k\. n—1) »—k 

» » > t, iw) - «(jh 2 ee t....9 
(n) k (n —1) p-—k 

>» » > ae a 9 tk (p) .2 Reed, «4% ss p 
(n) k\. m—- gh —* 

> » » th, (p) 13; n)f (p) .2 k=h, h+1, . p 


The whole of the required frequency t,"(p) is obviously obtained 
from the above formula by adding into the expression with regard to k, 


hence 
Wik). ¢ 
(n) c —1 p—k 
th. (p) = sn) (p) “# 


k=h 
or if p—k is substituted for k 
p—h ; F 
(n) k (n — 1) as) 
th (p) = >» = w(? - ig eerets (1) 
=0 


which is the required recurring formula. 
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This formula is very difficult to apply to cases, but by complete 
induction from n—1 to n with the aid of (1) it is possible to prove that 
p—h 


th(p) - Je a a re (2) 


In generation 1 we have ¢,(p) = 0 for all values of h except for 
h= p, when tp) =1. From (1) we then obtain 


Then assume that equation (2) is applicable to n—1, i. e. that 


ides h 


oe oa "(p) = (Fo —2 _ ¥ 


Then from (1) 


p—h 
(n) Y nt P p—k * I 
ae >? ia h Je re 
kK=0 
But 
Pp le ip! 
p—k)\ h neg —acw: 
Hence 
p—h k 
(n) p! 2(p—h)! n—2 k 


a Oi —hiqaktp—k—er @ —) = 
=0 


__[p a pn 
= - 2)'( k ) 
ro 


But if we insert the well-known formula 


(a a by" ae . ie)” —k 


k=0 
n—1 
a2 —2 
b=1 
m=p—h 
we then obtain 
p—h 
hh) a — ara— > — 
> ) gh gil tay! 3 
k 
k=0 
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consequently 
(n) n—1 »—h 
th" (p) =(Fe 1", 


which is formula (2). But as this formula, according to (3), is correct 
for n= 2 it is thus generally proved. 

When applying formula (2) to practical cases it would be rather 
inconvenient to employ the exceptionally high values of t, and therefore 
the percentage distribution may be used instead. Thus, if this is 
written as 


cn(p) 
then 
(n) 

a _ 100 ¢), (p) 

Ch (P) = ~ga—ip 
To prove this it is only necessary to point out that 

Pp 

(n) (n 


hk=0 
p 


P , 
see) =, z . 1)” —h 


—1)p : : 
, Which is proved thus: 


h=0 h=0 
1 hi m—h 
If we substitute in the formula (a-+ bd) " : ab" je 
hkh=0 
a1 
b _ 9" —1 a 1 
m= p 


we then obtain 
p 
m —1)p n—- »—h 
eat "= ye — (1) 


h=0 


a. 


When applying the above formula to practical cases the chromo- 
some number can be substituted for the factorial number, when p would 
then correspond to the haploid number. That there is no need here of 
taking any account of crossing-over is because we have only to do with 

Hereditas XVIII. 20 








302 GERT BONNIER 





back-crossing and because every crossing-over in individuals of the 
n—1 generation yields, after back-crossing with individuals from A, 
two crossing-over groups of the same size. It is therefore permissible 
to calculate as if we were dealing with p pairs of factors with free 
segregation. 

A modification may, however, be possibly made in the free segrega- 
tion, that is, with respect to the sex-chromosome. Assuming that the 
back-crossing is arranged in such a manner that the homogametic sex 
is always taken from race A and the heterogametic sex from individuals 
in the back-cross series then a selection is made of the Y-chromosome, 
inasmuch as it will all the time originate from race B. In this case the 
formula derived above is therefore applicable only to the remainder 
of the p—1 chromosome pairs. If, however, the cross-series is per- 
formed in the reverse order the formula will be applicable to the whole 
of the haploid chromosome-number p. If sometimes the homogametic 
sex be taken and sometimes the heterogametic sex from race A the 
formula may also be applied with p = the haploid chromosome number, 
especially as it is a question of a slowest rate, that is, a minimum 
problem. 

For the first practical application of this formula cattle are chosen. 
In the regulations for entry into the National Herd Book, which are 
in force for the officially acknowledged breeds in Sweden, animals are 
separated into pure bred (Class R) and into those entered into the 
Supplementary Register. A cow without a known pedigree, which 
fulfils certain requirements with regard to constitution and coloration, 
may be registered in the lowest class in the Supplementary Register, 
called Class S. The daughter of such a cow sired by a bull of Class R 
will belong to class I. The daughter of a cow in class II and a bull of 
Class R is registered in class II, and so on. A cow can be registered in 
Class R only when her dam belongs at least to class IV and her sire 
to Class R, and a bull cannot be entered in Class R unless both parents 
already belong to that class. Here we have then a typical series of 
back-crossing, in which all animals belonging to Class R correspond to 
race A, race B may form almost anything and class I corresponds to 
generation 1, class II to generation 2, and so on. 

The chromosome number in cattle has been estimated differently 
by different researchers. Before 1927 the haploid number was cal- 
culated at about 18. But KRALLINGER (1927) expresses the opinion 
that this number is too low and gives the haploid number at about 30. 
We therefore calculate with p= 30. If the chromosome number is 
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lower then the transformation in the different classes must proceed at 
a faster rate than that indicated in Table 1. 

In class I (generation 1) all animals are heterozygous. In the later 
classes there are animals, which are pure-bred (= 60/60 R), others 
having at most 1 chromosome from race B (= at least 59/60 R), others 
having at most 2 chromosomes from race B (= at least 58/60 R), etc. 
If the frequency of these different categories of animals, expressed in % 
of all the animats in the class, is written 


snp), 


where n= the class, p = 30 and 

h=O0 for animals which are 60/60 R 

h=1 » » » » at least 59/60 R 
|e > » » » » §8/60R 


eee eee eee eee eee eee ee eee eee sees eee e eer eee eee eeeeseeeeeeeeeseeeeeee 


then it is obvious that 
sa(p) =e9"(p) +e (p) +--+. - + exp). 


In the table given below frequency values of s have been computed 
for h = 0, 1, 2, 3, 4, 5 and 6 and for n= 2, 3, 4,5 and 6. As mentioned 
above generation 5 is the lowest generation in which a cow can be 
entered into Class R in the National Herd Book, the corresponding 
generation for bulls is the 6th generation, which is also indicated in 
Table 1. 

From the table it will be seen, for instance, that all pure-bred 
bulls, whose dams belong to the lowest class in the R generation, are 
only 38,53 % pure breed. On the other hand, these frequency figures 
rise very quickly, so that there is not more than 0,01 % of the animals 
in the said generation which have at ihe highest 6/60 (= 10 % ) contri- 
bution from race B in their genotype. Already in class IV more than 
92 % of the animals have acquired at least 90 % of their hereditary 
material from race A, that is, from the pure breed. In fact, these fre- 
quency values are in reality still higher, for the animals registered in 
Class S mentioned above have in general obtained a certain amount 
of their hereditary character from race A, although no positive data on 
the subject can be furnished, which are necessary before they can be 
entered into a higher class. 

A table of this kind can easily be computed for any species of 
animal, provided the chromosome number is known. 









































| TABLE 1. 
| | The percentage of frequency for h = 
| Generation = = 
Class | . 0 | 1 | 2 | 3 . oo 5 6 | 
| | =60/60R | =59/60R | =58/60R | =57/60R | =56/60R == 55/60R | = 54/60R 
| | | 
| | | | | | 
| | a 6 | =5 =3 ag) | 
TO Cases eee 2 9-10 | 3-10 | 4-10 4-10 | 3-10 | Oois | 0,072 
Nis) Ut Aare eee 3 | O,ois 0,196 | 1,069 3,745 | 9,786 20,258 34,803 
| |) Ga Ate ene 4 | 1,82 9,62 | 25,79 47,34 | 68,13 83,57 92,76 | 
| | & ow).........| iS 14,42 42,62 70,50 87,36 | 95,66 98,37 99,12 
| R (buld).....-... | 6 38,58 75,91 93,37 98,62 | 99,77 | 99,96 99,99 
a 
Z | 
Z| 
e) 
ma 
a 
= 
= 
o 
| TABLE 2. 
| The percentage of frequency for h = | 
| Generation |___-___ a ae a : $$$ $$____________ | 
oe ee 7 ek ee @ 4 | 5 ; | « | @ | #@ | 
— 48/48 A | = 47/48 A |= 46/48 A | = 45/48 A | = 44/48 A | = 43/48 A | = 42/48 A = A148 A | = 40/48. A) = 39/48 A | 
| | | | 
| | —6 | -4 —3 | | 
| | 2 | 6-10 | 1-10 | 2-10 0,014 | 0,077 | 0,330 | 1,133 | 3,196 | 7,580 | 15,373 | 
a 3 0,10 | 0,90 =| 38 | 11,50 | 24,46 | 42.01 60,54 | 76,42 87,66 94,33 
S | 4 4,06 17,7 | 40,82 | 64,76 | 82,31 | 92,57 | 97,21 | 98,02 | 99,44 99,57 












CLASS FREQUENCIES 305 

With regard to Man such a computation would be of interest 
when giving a demographic description of the process taking place 
when one race assimilates another. In that case it must be assumed 
that a certain territory is mainly inhabited by people belonging 
to a certain race A, and among them there is living a minority belonging 
to a race B. Further, it must be supposed that mixed marriages occur 
and that the number of people of race B is so small, as compared to 
people of race A, that apart from the frequency of marriages between 
A and persons of mixed race the frequency of marriages between B and 
mixed race or between two persons of mixed race can be left entirely 
out of consideration. Under such circumstances there is also here a 
typical system of back-crossing, which with p= 24 would furnish 
Table 2. 

As seen from the table the process of assimilation takes place even 
here at a rather rapid rate. For instance, 90 per cent of those belonging 
to generation 3 have obtained at least 40/48 of their hereditary material 


from race A. 
SUMMARY. 


1. If two races, A and B, differing from each other in p pairs of 
factors, are crossed, and if repeated back-crosses are subsequently made 
with race A (when only free segregation takes place), the percentage 
of frequency of the individuals, which in their genotype have 2p—h 
factors from race A, will in the n™ generation be 


\ 


P a p—h 
100.(f)c2 1) 


Cit) 
Ch (p)= on ode 


2. This formula has — by substituting chromosome pairs for 
factor pairs — been applied to a) cattle and b) to Man. 

a) A calculation has been made for animals, registered in a 
certain class in the official Swedish Herd Book, with regard to the 
percentage of frequency of different degrees of racial purity. 

b) With regard to Man certain figures have been computed, 
which under given conditions may be considered to indicate the 
rate at which a race minority will be assimilated by the majority 


of the population. 
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QUANTITATIVE INHERITANCE AND 
LINKAGE IN BARLEY 


BY H. WEXELSEN 


FELLESKJ@PETS STAMSEDGAARD, HJELLUM, NORWAY 





]\ a recent paper (WEXELSEN 1933) attention was called to the 
theoretical and practical importance of obtaining a more effective 
analysis of the inheritance of quantitative characters. One of the ways 
to attack this problem is to establish linkages between quantitative and 


‘well-known qualitative characters, and an example was presented of a 


clear genetic linkage between a factor for internode length of the spike 
and a factor for smooth versus rough awn. (For sake of shortness we will 
in the following use the expressions quantitative and qualitative factors 
instead of the longer, more correct term, factors for quantitative and 
qualitative characters.) In this paper will be presented a more com- 
plete study of the genetics of the internode length of the spike and its 
linkage relations to qualitative characters with special regard to two 
chromosomes, each containing two relatively well-fixed loci of qualita- 
tive mutants. If in this way each chromosome is studied, marked as 
well as possible with qualitative factors, it should be possible within a 
reasonable time to obtain exact and useful information on the effect of 
each of the 7 chromosome pairs in barley on quantitative characters. 
It might then also be hoped that the studies carried out by different 
workers may be of more value to each other than at present. Even if 
the segregations, in different materials, are identical, there is not possi- 
bility of knowing whether the factors involved are identical and thus 
the results of earlier investigations are often of not much more use 
than a purely academic example. Linkages will help to identify the 
quantitative factors and make it possible to determine the effect of each 


‘factor in single and double dose and the effects of the combinations of 


various factors. 

Besides linkage relations between factors for internode length and 
qualitative genes, data will be presented on the correlation between 
earliness and various single factors. It has not been possible to make 
any factor analysis of this character, but correlations between earliness 
and factors with known position may show if the chromosome in ques- 
tion carries factors with any appreciable effect on earliness. 
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MATERIAL AND METHODS. 


The following varieties of barley, all pure lines, have been used 
in the six crosses reported in this paper: 

1. Machine, a six-row variety (Hordeum tetrastichum) with an 
internode length of about 3,50 mm, long hairs on the rachilla, large teeth 
on the inner dorsal nerves of the lemma, rough awn, earliest variety 
used. 

2. Asplund, a six-row variety (H. pyramidatum KCKE.) with inter- 
node length about 2,10 mm, shorter lower internodes, short hairs on the 
rachilla, no teeth on the nerves, rough awn, ripens about six days later 
than Machine. 

3. Abed Binder, a two-row variety (H. distichum nutans) from the 
Danish plant breeding station Abed. It has an average internode length 
of 3,20 mm, long hairs on the rachilla, small teeth on the nerves, rough 
awn, heading 2 days and ripening 6 days later than Asplund. 

4, Smooth awn, C, 4252, a six-row variety (H. tetrastichum) ob- 
tained from the United States Department of Agriculture. It has an 
average internode length of about 4,20 mm, long hairs on the rachilla, 
large teeth on the nerves, smooth awn, heads and ripens 5—6 days 
later than Machine. 

5. Sacramento, a six-row variety (H. pyramidatum KCKE.), ob- 
tained from Prof. W. W. MACKIE, University of California. It has about 
the same internode length as Asplund with shorter lower internodes. 
It has short hairs on the rachilla, large teeth on the nerves and rough 
awn. It developed very slowly and seemed to thrive very badly under 
the conditions at this station. 

The data on internode length and earliness given are the average 
values obtained in the present experiments. 

Crosses were made both ways, no difference was found in reci- 
procal crosses. The families in F, and F; were grown in rows 1,20 mm 
long, accurately spaced seeding was not used, but the seeds were spaced 
as uniformly as possible by hand sowing. In F;, on which the analysis 
of internode length is based, borders of oats were grown to counteract 
the effect of extra space (see WEXELSEN 1933) on border plants. The 
methods applied seem to be fairly exact, the variation in parent types 
being reasonably small. All plants are therefore included in the measur- 
ing, the method used in measuring internode length will be described 
later. 
























INHERITANCE OF QUALITATIVE CHARACTERS. 
1. LONG VERSUS SHORT RACHILLA HAIRS. 


The long and the short types of rachilla hairs are so well known 
that further description is unnecessary. Genetically it has been found 
by many workers to be dependent on one single factor, L, short being 
completely recessive to long, separation of the two types is always safe 
and easy, the character is therefore excellently fitted for linkage experi- 
ments. EIKELAND (1929) suggested that in a cross of Asplund X Ma- 
chine there were two linked factors for long hairs, but as both VIK and 
LUNDEN (1928) and the present author have found a mono-factorial 
segregation in the same cross, the conclusion must be drawn that only 
one factor is involved in this case. 


TABLE 1. Long versus short rachilla hairs. 











F, . 7 _ Fy ae 
number of number of 


H number of families 
Plants aoa | 


const. long: : | const. total 
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| | | | | j | | Nl 

a) Cross 26—1) | | | | | | | | 
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Asplund X< Ma-) 








chine ............ | 63 | 21 | 84/223 | 82 | 305] 11 | 19 | 11 | 41 
expected) 63 , 21 | 84| 228,75, 76,25 305 10,25| 20,50, 10,25 41 

|b) Cross 28—2) | | | | | | | 

Asplund X Abed | | | | 

Binder ......... 143 38 | :1811128 | 399 1527, 40 89 | 35 | 164 
| expected | 135,75) 4525 181/1145,25 33! 751527, 41 82 | 41 | 164 
t. . pee 206 | | 265} 1351 11832; 51 | 108 | 46 | 205 
expected | 198,75) rd 25| 265)1374 | 458 (1832) 51, 25| 102,50) 51,25; 205 
Do ‘a +728 oT oe = | Oxa8| + 5,50) + 5,25 a 
oS) | S| st — ‘eta P=O0 5s | — 





c) Cross 28 4| | - | | 
AsplundX(C14252, 271 | 69 | 34011603 | 437 2040 78 136 | 52 | 266 
expected, 255 | 85 | 340/1530 510 2040) 66,50 133 | 66,50| 266 











D=| — |+16 bea — |+73 | — 41155 | +3 |+145) — 
D | | 

—=| — 20) —| — | 3,73] — |X*=5.e P= Ops i 
m | | | | | 


We have three crosses of long X short hair: 1. Asplund & Machine, 
2. Asplund X Abed Binder, 3. Asplund  C, 4252. In table 1 are given 
the segregation data in F, and F;. The first crosses give a regular 3 : 1 
segregation with numbers closely agreeing with the expected. In the 
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cross Asplund X C, 4252 there is a significant deficiency of short-haired 
plants. The same was found by EIKELAND in the cross Asplund < 
Machine and made him suggest the presence of two linked factors. 
Apparently we have to do here with a viability effect, zygotic or 
gametic, of the short factor or some factor linked to it. It might be 
argued against this that in the two crosses Asplund gives normal ratios, 
but this objection is not valid if we have to do not with lethal effects, 
but only with a differential viability, which may vary with the external 
conditions. In an analysis of the influence of the chromosomes on 
quantitative characters such viability effects must be taken into account. 


2. ROUGH VERSUS SMOOTH AWN. 


The inheritance of this character in a cross Machine < Smooth- 
awn C, 4252 was dealt with in a recent paper (WEXELSEN 1933), 


TABLE 2. Rough versus smooth awn. 





F, | F, 


number of number of | 


plants plants | number of families 


| | as | | S |const,| rough: :| const. 13 
rough |smooth| = | m | 3 
| Sci wens , | S| rough jemonth Ss irough|smooth| smooth n| 
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‘Cross 1928—1 | | | 
“Machine X Cr4252| 464 149 613,4647 |1440 6087 131, 237 | 112 /480 
expected | 459,75 153,25'613/4565,25| 1521,75/6087/ 120 | 240 | 120 |480 





D=| — | +4,25)—|. — + 81,75) — +11 +3 | +8 |—| 
oF | — Owi/—| — | 24] — | X?=—1,50 P=0,1 | 
m = | 


| | 
| Cross 1928—4 Laid 
| Asplund X C14252| 258 , 100 358 


1350 | 496 [1846 70 | 135 | 61 [266 














| expected | 268,50/  — 89,50!358/1384,50} 461,50 vis 66,5) 133 | 66,5 /266 
i‘ eal + 10,50) —| — |+35,50) +35) +2 | +55|— | 
| 


<7 ne 1a | —| > 1,9 iid | 20,010 P = 0,66 


to which we may refer; the smooth-awned variety has smooth awns 
except at the tip, which is slightly rough from small teeth. The segrega- 
tion data, showing clearly mono-factorial segregation, are reprinted in 
table 2. In F; there is a statistically significant deficit of smooth, which 
we have interpreted as a viability effect of the factor for smooth awn 
or some factor linked to it. As will be proved definitely by the linkage 
data given later, we have here to do with the same factor for rough awn, 
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R, that has been described by several authors (reference, WEXELSEN 
1933). 

In the second cross, 1928—4, Asplund X C, 4252, the relations were 
more complex. Again we find in F, and F, two distinct types, a rough- 
awned and a smooth-awned group, the latter being distinctly different 
from the former. These two types are found in a ratio of 3:1 as 
presented in table 2. In the cross Machine X C, 4252 the smooth- 
awned group was uniform and constant in F, and F;, but in the present 
cross there is considerable variation in the degree of smoothness; besides 
the parental smooth type with only slightly rough tip intermediates 
are found with teeth on one half of the awn, they were, however, almost 
always easily distinguishable from the rough type. It cannot be 
safely separated from the smooth type and a varying ratio of these 
types is found in F; families. Asplund apparently possesses the same 
factor for rough awn as Machine, R, but in addition it has a second 
factor which gives intermediate types in rr genotypes. Even in F; it 
was not possible to analyse clearly the difference between smooth and 
intermediate and as we were mainly interested in the factor R, we have 
not followed up this problem any further. In table 2 intermediate and 
smooth are counted together. 

Other workers have also found intermediate types. GRIFFEE (1925) 
found rough, intermediate and smooth in a cross of Svanhals (rough) < 
Lion (smooth) and suggests two factors, one for rough awn, R, and 
one for intermediate smooth, S, that gives this phenotype in rr plants. 
SIGFUSSON (1929) also found intermediate types in his cross and was 
able to separate: rough, intermediate rough, intermediate smooth and 
smooth. He explains the segregations by the same two factors as 
GRIFFEE. In this cross we probably have, besides R, a similar, if not 
identical, factor producing an intermediate type. 

In the cross Machine X C, 4252 we found in F; a significant deficit 
of smooth, but in this cross there is no such deficit, which seems to 
contradict the hypothesis that the smooth-awn factor or some factor 
linked to it has an adverse effect on viability. However, we found in 
this second cross a deficit of plants with short rachilla hairs, indicating 
a lower viability of this type. Now the factor for rough awn is linked 
to the factor for long hair with about 30 % crossing-over (see later). 
In a cross of rough-awned short X smooth long a lowered viability of 
the short will then tend to counteract the viability effect of smooth. 
In this way one may obtain a »balanced viability» and the final result 
will depend on the relative effect of the differential viabilities. 
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3. TEETH ON THE INNER DORSAL NERVES OF THE LEMMA. 


VON UBiscH (1917) described three types of teeth on the nerves: 
1. Visible to the naked eye, 2. Visible under a lens, 3. Visible under the 
microscope. This character has been used as a principal character in 
the classification of barley varieties, but as such it is a rather bad one, 





TABLE 3. Teeth on the nerves of the lemma. 





| F, F, 
number of number of ee 
plants | plants 
| : pean : B Lon 
| with- | | with- | | const | with : | const. | 
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| | | | 
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| Asplund | | | | 
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| expected | 31,50) 10,50, 42) 119,25, 39,75 159, 7,75, 15,50/ 7,75) 311) 
|}atb-te.........| 344 | 117 | 461|1984 | 992 (2976) 97 | 229 | 101 | 427] 
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total | 388 | 139 | 527 472 | 165 | 637 56 | 89 | 49 | 194) 
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| | | |X? = 1,829 P=0,41 | 
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Abed Binder | | 
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owing to a great variability between plants of pure strains and 
within single plants. Grains without any teeth may frequently occur 
in varieties with normally large teeth, many grains must there- 
fore be examined, and in this study all plants carrying any teeth at all 
have been classified as having teeth. Classification has been made by 
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the help of a magnifying lens’ Only the first two types of VON UBISCH 
have been examined and are called here large and small. They are 
usually, but not always, definitely separated. 

VON UBISCH (1917) found that one factor, G, was responsible for the 
large type of teeth and a factor G’, for the second type. 

Cross 1925—1 and 1926-—-1, Asplund X Machine, large X no teeth 
gave in F, (table 3) a 3:1 ratio of with: without, in F; there is a 
1:2:1 ratio of constant with teeth, segregating and constant without 
teeth, which shows that we have here a one-factor segregation. In 
segregating F, families there is a large excess of types without teeth, 
which is due to the difficulty of finding teeth in all heterozygotes. 
Cross 1928—4, Asplund X C, 4252 and cross 1928—5, Asplund < 
Sacramento show the same features. Of 63 F, plants classified as 
having no teeth in the cross 1928—4 12, or 19 %, turned out, by test 
in F; to be heterozygotes. This agrees well with the excess of plants 
without teeth in segregating F; families in the same cross (23 %). That 
we have really to do with a one-factor ratio is evident from the ratios 
of homozygous and heterozygous families in F;, for the three crosses 
the numbers are: 


Ty or ino wi . ‘- 
constant with segregating with: corstantwitliout 


teeth : Without 
POR GN a6 eh csitoaelntaces 104 232 113 
ee re ee 112,25 224,50 112,25 


X? = 0331 P= 0,65 


This character is thus difficult in classification and if used in linkage 
studies, the F, genotypes must be determined by breeding the F; 
families. 

In the cross 1928—2, Asplund X Abed Binder we have the com- 
bination small X no teeth. This character is still more difficult to 
classify than the former, a large number of the heterozygous in this 
cross do not show any teeth. The data in F, and F; are given in table 3. 
In F, there is almost a 3:1 ratio of no teeth : with teeth and in F;, no 
family constant with teeth has been found, apparently some of the 
: homozygous plants fail to show teeth. It is not possible on these data 

to determine the genetic basis of this type of teeth. 
! In the cross Machine X Abed Binder both types of teeth are in- 
volved. In segregating families it was tried to separate the two types of 
] teeth, which is not always easy. In the table we have counted the small 
teeth type as »no teeth» as we were mainly interested in the segregation 
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of the factor G for large teeth. Also in this cross there is mono-factorial 
segregation for the large type of teeth. 


4, FERTILITY OF THE LATERAL FLORET. 


The fertility of the lateral florets in the cross of six-row X two-row 
has been studied by a large number of workers and the main genetic 
features are clear, although accessory factors may cause many com- 
plications. There is one main fertility factor zz, which gives full 


TABLE 4. Lateral floret fertility. 





































































F, F, 
number of number of | b f famili 
| plants plants | numDer of families 
|inter-| ‘inter-| | sent 
6 row oe OME i 1 pees Aor goeans total 
2 row | | » wom | row|2 row in | 
| | 4 = 
a) | | | | 
Machine | 
| Abed Binder | 
| Cross 1926—2) 57 | 173 | 230; — | —|— — |— 
» 1928—3| 76 | 233 | 309 | 252 | 679 931; 52 88 | 54 194 | 
| total/133_ | 406 [539/252 | 679 | 931) 52 | 88 | 54 194 
| expected 134,75} 404,25 539 | 232,75} 698,25) 931) 48,50) 97 | 48,50 | 194. 
| | | | | 
Asplund X | | | | 
Abed Binder | | | 
Cross 1928—2;} 52 | 126 /|178/329 | 1094 1423) 37 | 89 | 38 164 
| expected| 44,50) 133,5 | 44,5) 355,75] 1076,25)1423) 33,50) 67 | 33,50 | 164 | 
A | eee ne 185 | 532 | 717/581. | 1773 (2354 89 | 177 | 92 | 358| 
| expected) 179,25) 537,75 | 717 | 588,5 | 1765,5 (2354 89,50 179 | 89,50 | 358 | 
| D =|+ 5,75) an ie beg | | oe ee ae ee | — | 
| Pw i je] Sel m. | ete — 
| m | | 


fertility of the lateral florets, irrespective of the other factors present. 
In many crosses there has been found a factor, W, which produces in 
ZZ genotypes a constant intermediate type similar to the variety 
H. intermedium Haxtoni (HARLAN and Hayes 1920). Several other 


factors influencing the degree of fertility in ZZ and Zz plants have been 
suggested by various authors. 

Two crosses involving this character have been made, Asplund 
Abed Binder and Machine < Abed Binder and the results have been the 
same in both. F, was intermediate and variable, some plants had partly 
fertile lateral florets, but in most plants these flowers were sterile, with 
better developed flower organs than in Abed Binder. 


In F, there was 
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a continuous range from fertile six-row to a type with only small rudi- 
ments on the sides, apparently corresponding to the type called sub- 
deficiens by TEDIN (TEDIN 1929). In F; no constant intermediate was 
obtained, showing that both varieties have the constitution zzww. One 
fourth of the F, and of the F; families was fully fertile six-row, showing 
that there is mono-factorial segregation for six-row versus two-row. 
The data on the segregation of the factor Z are given in table 4. Within 
the ZZ families in F; there is a large variation in the development of 
flower organs indicating the presence of modifying factors. At least 
four different types of development of flower organs have been re- 
cognized, but the variation was quite continuous and it has not been 
possible on the basis of F, and F; to make clear the underlying factor re- 
lations. The lowest step is the subdeficiens type, which is constant in at 
least one family, and two types with strongly developed lateral florets 
(but sterile) have appeared constant in some F; families. The segregation 
of internode length in the same cross also influences the appearance 
and position of the floral rudiments, making classification still more 
difficult. For a complete analysis a large F, would have to be grown, 
but as we were mainly interested in the factor Z for linkage purposes, 
we did not carry this investigation further. 


LINKAGE BETWEEN QUALITATIVE CHARACTERS. 


1. FACTOR FOR ROUGH AWN, R, AND FACTOR FOR LONG 
RACHILLA HAIRS, LZ. 


Linkage has been found between these two factors by several 
workers. Hor (1924) found in coupling 28,7 % crossing-over and in 
repulsion 34,51 %. SIGFUSSON (1929) found in repulsion 30,3 % and 
LUNDEN (1931) in repulsion 29,4 %. DAANE (1931) in repulsion found 
34,63 % crossing-over. 

Our data are presented in table 5. The cross-combination is LL rr 
and l1RR. When comparing the F, numbers with those expected by 
independent segregation, the picture is somewhat blurred by the de- 
ficiency of short, but if we correct the numbers according to KAPPERT’s 
method (1927), there is clear evidence of linkage in the repulsion phase. 
The percentage of crossing-over calculated from F, by the product 
method of IMMER (IMMER 1930) is 29,5 % with a probable error of 
3,2 %. The determination of the linkage value is thus rather uncertain, 
as maintained by IMMER the repulsion phase is little effective in 
determining linkage values. When, as in this case, there are differential 























eedee @ ies 











| 
Cross 1928—4 
| Asplund « | 
188 63 82 8 84 
190,69 63,56) 63,56 — —_— 
| KAPPERT’S | 
correction | 199,9 51,1| 70,1 
D =| ~+11,9 +11,9 | 
| 30,30 % Cc. Oo. —_ [ — | 


+11,9 | ae 15 Pe 
a : 32,39 76,86| 











WEXELSEN 


H. 























303,2 


| | | 
220 | 151 | | 5 | 41 | 14 | 64 
| 


101 | — | — | — | 


| X?=4,171 P= 0,24 


| 
| 














QUANTITATIVE INHERITANCE AND LINKAGE IN BARLEY 317 





viabilities of the recessive types all methods will suffer more or less by 
the disturbed ratios. By EMERSON’s method (EMERSON 1916) the linkage 
value is 30,80 and by BABCOCK and CLAUSEN’s 37,42, the latter is 
apparently too high, owing to the deficiency of the rough-short class. 
Our F, data agree best with a gametic ratio of 1 : 2,3: 2,3: 1, 30,30 % 
crossing-over. The deviations are still somewhat large, owing mainly 
to an excess of homozygous long plants. The crossing-over data of the 
various authors agree fairly well and allow the conclusion that 


there is 30,0 % i recombination between L and R. 


2. FACTOR FOR TEETH ON THE NERVES, G, AND FOR LATERAL 
FLORET FERTILITY. 


VON UBISCH (1919) found that large teeth on the nerves, factor G, 
was linked to the factor for fertility, Z, and gave data which, calculated 
by the — method, gave a linkage value of 13,0 % with a probable 
error of 1,83 %. HuBER (1929) obtained in the coupling phase the 


TABLE 7. Independent segregation of factors Zz—Ll, LI—Gg 
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following data: 187 two-rowed with teeth, : 15 two-rowed without : 18 
six-rowed with : 70 six-rowed without, which by the product method 
gives 11,25 %. 

Our data from F, and F3 of cross 1928—3 are presented in table 6. 
The combination was GGzz and ggZZ and the F, numbers give by the 
product method 15,41 %. The combined data of vON UBISCH and 
WEXELSEN give a linkage value of 14,02 %, with a probable error of 
141%. The F, data accord well with a gametic ratio 1:6:6: 1, 
14,2 % crossing-over, X* being 4,171 and P = 0,81. 

The data permit our drawing the conclusion that the factor for 
teeth on nerves of the lemma, G, and the factor for lateral floret ferti- 
lity, z, are linked with a crossing-over value between 10 and 15 %. 
According to KUCKUCK’s designation (KUCKUCK 1930) these two factors 
belong to linkage group I. 

Table 7 furnishes data showing independent segregation between 
factors L (rachilla hair) and Z (fertility), L and G (teeth on nerves) 
and R (roughness of awn) and G. In the case of L and G the devia- 
tions are rather great, P 0,06, but this is due not to linkage, but 
to a deficit of Jl and an excess of LL genotypes. 

We have thus two chromosomes, I and II, each with two linked 
qualitative characters with cross-over percentages of 12 id and 30 + 
respectively. , 


INHERITANCE OF LENGTH OF SPIKE INTERNODE. 
EARLIER STUDIES. 


Density of the spike, which is mainly determined by the length of 
the internodes of the rachis has played an important part in the classifi- 
cation of barley varieties. KORNICKE (1885) used the degree to which 
the kernels at successive nodes covered each other as a distinguishing 
character. BRUNO VON NEERGAARD (1887) introduced the method of 
expressing the spike density numerically, namely, as the average 
number of spikelets per 100 mm rachis. ATTERBERG (1899) finally 
introduced the simple and rational method of expressing spike density 
by the average internode length. ATTERBERG gives the following inter- 
node lengths for the main groups: 


H. zeocritum ...... 17—2,1 mm UH. hexastichum.... 1,7—2,1 mm 
H. erectum, short .. 2,i—2,5_ » H. parallelum ..... 2,1—2,8 » 
H. erectum, long .. 2,4—2,8  » ere 2,7—4,0 » 
HM WIGARS 266655... 253-4 > 
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Several authors (HARLAN and Hayes 1920 and HARLAN 1918), 
however, completely disregard this character in the main classification 
of barley varieties, admitting that it may have some value in the descrip- 
tion of biotypes. Earlier and the present genetic studies show that 
there is a continuous series of genetically different internode lengths 
and the overlapping of these types, due to modificative variation, makes 
the establishment of distinct classes still more problematic. No com- 
plete logical system can therefore be built on this character. The length 
of the internode may, however, be a useful characteristic of pure 
strains. There is one feature of the internode length which may be of 
more general value; in certain varieties (pyramidatum) the lower inter- 
nodes are shorter than the upper ones, giving a pyramidal shape to 
the spike. This character seems also to rest on a rather simple 
genetic basis and should for this reason be more useful. It seems 
therefore rational to use this character as a distinguishing charac- 
teristic (SAULI 1917). 

The inheritance of the length of the internode has been studied 
by several authors, but our knowledge is as yet rather scattered, partly 
because each study has not been thorough enough to analyse this com- 
plex and variable character in terms of factors, partly because there has 
been little cooperation between different workers. Even if identical 
segregations are obtained, one does not know whether the factors are 
genotypically identical. 

BIFFEN (1907) cites F, data from three crosses: 


zeocritum X nutans 
pyramidatum X deficiens 
Schimperianum X nutans 


Tests of dense types in F; are presented in one cross and the results 
interpreted to indicate one factor. But none of the lax types are tested 
and internode lengths from 1,s—2,6 mm are included in the constant 
short group, thus it may well be that more than one factor is involved. 

~ VON UsiscH (1919) also studied the inheritance of internode length, 
and she found segregations involving one, two and three factors. She 
assumes one main factor L, differentiating »locker» and »dicht» and 
two minor factors, M and N effecting LL and Il genotypes and M to be 
more effective than N. VON UBISCH employs a complicated way of 
expressing spike density; to make her data comparable with the others 
discussed here, we have recalculated them in terms of average inter- 
node length. Her main data are then: 
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H. 34 2,57 mm X H. 37 3,43 mm 1 factor segregation 
H. 37 3,5 » XH. spont, 5,35 » 2 » » 
H. 34 257 » XH. 40 5.5 » 8 » » 


HARLAN and HayEs (1920) calculated the average internode length 
on the basis of the ten median internodes. By the existence of constant 
intermediate types they could show that in different crosses one, two 
and three factors were present. But only part of F; was grown and 
the exact number of factors could not be definitely determined in each 
case. Below are given their crosses with the number of factors 
suggested: 


Svanhals (H. dist. erectum) 2,1s—2,73 mm X Manchuria (H. tetrasti- 
chum), 3,30—3,56 mm. 1 factor. 

R. Triumph (H. tetr. parall.) 2,6:—2,73 mm X Hanna (H. dist. 
nutans) 4,12—4,56 mm 2 factors. 

H. zeocriton 1,87—1,9 mm X Hanna (H. dist. nutans) 4,12—4,56 mm 
3 factors. 

H. pyramidatum 2,11 mm X Jet 3,922 mm 1 factor. 


These results show that one factor may in various crosses determine 
very different increases in internode length. On the other hand crosses 
between lax and dense types may involve different numbers of factors. 

In the cross Manchuria X< Svanhals the F, was near to the dense 
parent, thus indicating dominance of the dense type. 

NEATBY (1926 and 1929) found one main factor and minor modi- 
fiers influencing spike density. and found indications of transgressive 
segregation. 

HuBER (1929) crossed H. distichum var. nigricans 3,77 mm and 
H. distichum var. erectum 3,01 mm, F; showed constant types denser 
than any of the parents and HUBER assumes two factors L, and L, of 
which each parent carried one, L, is stronger than L». 

The most thorough studies of single crosses are those of VIK and 
LUNDEN (1928) and LUNDEN (1931). The first study dealt with the 
cross Asplund X Machine (both varieties listed above) and a two-factor 
segregation was obtained. As Asplund has shorter lower internodes, it 
was suggested that the two factors had unequal effect, one of them 
causing lower shorter internodes. The establishment of two different 
intermediate types was, however, not made. This was done by 
EIKELAND (1929) for the same cross. LUNDEN (1931) studied a cross 
of Asplund and a smooth-awn barley DS 295, internode lengths 2,03 and 
3,26 mm respectively. Even here a two-factor difference was found, 








4 
i 











QUANTITATIVE INHERITANCE AND LINKAGE IN BARLEY 321 





one of the factors gives in recessive state (aa) shortened lower inter- 
nodes and is responsible for the pyramidal spike shape. As a conse- 
quence of this, two different intermediate types, long and short, were 
found in F;. 

EXPERIMENTAL RESULTS. 


The length of the internode was determined as the average length 
of all internodes except the lower three and the upper two, as these 
proved to be more variable than the rest. One normal spike was 
measured on each plant. As a quantitative character internode length 
is fairly stable, but is of course subject to modificative variation. HUBER 
(1929) showed that the internode length of pure strains might vary 
considerably in different years. In a recent paper (WEXELSEN 1933) 
the author presents examples of the effect of external conditions on 
internode length. Generations grown in different years cannot there- 
fore be safely compared with each other, classification must be made 
on the basis of the internode lengths of the pure parent lines in each 
year. It was also shown that within a single field statistically significant 
differences might be found between families of one pure strain, owing 
to soil differences. Numerous check plots of the parents must there- 
fore be grown in F, and F;. On account of the modificative variation 
much significance cannot be attached to the degree of dominance in 
F,, except when a large number of plants are available and the parents 
are grown with F, under the same conditions. 

The following crosses will be dealt with: 


Cross 1926—1 Asplund X Machine 
» 1928—1 Machine X Smooth-awn C, 4252 
»  1928—2 Asplund X Abed Binder 
» 1928—3 Machine X >» » 
»  1928—4 Asplund X Smooth-awn C, 4252 
» 1928—5 » X Sacramento 


Various symbols have been used by the different authors for the 
factors determining internode length. Most workers have used the 
letter L with a number added to it as a subscript, L,, L, but A, B, M, 
N and others have been used. As long as the factors are not definitely 
identified by localization in the chromosomes, this variation in the 
nomenclature does not cause much confusion, but when the factors are 
assigned to definite loci, it would be of great advantage if some common 
symbols could be agreed upon by all workers. We suggest keeping the 
letter L with numbers added to it for these factors, the longer inter- 
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node being characterized by the capital letter. As the heterozygote is 
in most cases intermediate, it will be a matter of arbitrary choice which 
we call the recessive and which the dominant type. It will probably 
be long before all internode factors are placed at definite loci and 
meanwhile different numbers may of course be given to factors that 
later on prove to be identical. If priority is given to the factors first 
definitely established by linkage, some kind of order would soon be 
obtained in contrast to the present confusing conditions. 


Cross 1928—1. Machine X Smooth-awn C, 4252. 


This cross is described in a recent paper (WEXELSEN 1933) to 
which is referred. The average internode lengths of the parents in P; 
were: 3,55 and 4,05 (as the internode length is here always expressed in 
mm, we will later give the numbers only). The difference was found 
to be due to two factors, L, and L., with an equal average effect of 
0,127 in single dose and twice this effect in double dose. L, and L, was 
independently inherited and L, was linked to the factor for rough- 
smooth awn R—r with about 10 % crossing-over. 


Cross 1928—3. Machine X Abed Binder. 


The cross was made in 1928, part of F, was grown in the winter 
of 1928—29 and F, and F; in 1929 and 1930 respectively. The remain- 
der of F, was grown in the summer of 1929 and F, and F; in 1930 and 
1931 respectively. Measurements of the internode length have been 
made only on the second lot. Eight F, plants gave the following 
measurements: 3,59, 3,68, 3,47, 3,53, 3,57, 3,72, 3,93, 3,46, mean 3,62. Judging 
from the normal internodes of the parents in the same year, 3,63 and 
3,28, this would seem to indicate complete dominance of the long inter- 
node. However, the F, plants were grown widely spaced and plants 
of Abed Binder grown in the same way in the same year had an inter- 
node length of 3,49. "The dominance relation cannot therefore be judged 
from the F,. In 1930 the whole barley material was badly attacked 
by the frit fly, which reduced the number of plants, increased inter- 
node length and the variability of the character (see paper 1933). F, 
cannot therefore be used in the analysis or for comparison with the F; 
families. As has been the case in all these crosses, F, showed a con- 
tinuous range of internode lengths between the parents and in this 
case, owing to modification, above the highest value of the long parent, 
pretending transgressive segregation. The genetic analysis has been 
based on the F; families compared with the parents grown in the same 
year, 15 rows of each parent being grown as check plots. The material 
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suffers somewhat from too small a number of plants in the families, 
but the variation is not large and by comparison with the parents it is 
believed that a definite interpretation may be given. In this cross, as 
well as in the later, we had prepared detailed tables for publication, 
showing the mean internode length of each F; family, the lowest and 
highest internode, coefficient of variation (C.V.%) and number of 
plants, but for sake of economy we have omitted these voluminous 
tables and give only the summarised data, (table 9) which is the result of 


TABLE 8. Summarised data on the segregation of internode length in 
F, cross 1928—3. 





























number | internode length mm | CV 
Pe See ee ee] OM 
| families | mean | lowest | highest | 

M@CHING ..<..5..<.<..css05000 15 | 3,50 3,31 | 3,68 3,44 | 
Constant long............ 34 | 3,50 3,31 3,78 4,55 | 
Long-+ short ............ | 59 | 3,30 2,96 367 | 6,73 | 
Constant short............ | 2) | 3,18 2,93 339 | 4,52 | 
Abed Binder............... | 15 3,11 2,89 | 3,30 | 4,45 | 

const. long + const. total 
long short | short | 
FOUN eee ssecetssceceeeaxs -- | 34 59 | 2a 120 | 
expected...........:5.... _ | JU 60 30 120 | 
| X?= 0,819 P = 0,66 | | 


classification based on the data, regard also being taken to the distribu- 
tion of plants with different internode lengths’, for it may sometimes 
happen, even in pure strains, that a single plant shows an abnormal 
internode length. The internode lengths of the parents were: Machine 
3,50 and Abed Binder 3,11 with coefficients of variation 3,44 and 4,45 % 
respectively. In F; were found 34 families, constant long, which lie 
within the limits of variation of Machine, the average values of these 
families are almost identical with those of Machine (table 9) but the 
eoefficient of variation is somewhat higher, but not higher than that 
in pure Abed Binder. It is a common phenomenon to find in these 
crosses in the assumed homozygous families a somewhat higher C. V. 
than in the parent varieties and it would indeed be expected, 
that other factors should exert minor effects on internode length. 
Further, there are in this cross 27 families, constant short, with values 


1 Any reader specially interested in the detailed material of F2 and Fs may ob- 
tain copies of these tables. 
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of internode length and variation identical with Abed Binder. Finally, 
there are 59 families showing variation from the lowest value of Abed 
Binder to the highest of Machine and with C. V.—6,73 %. These 
data show clearly that the difference in internode length between 
Machine and Abed Binder is determined by one single factor, which we 
call L;, the formula of Machine is then L, L; and of Abed Binder J, /;. 

The mean internode length of the segregating F; families is 3,30, 
* which is exactly midway between the parents, indicating that the single 


TABLE 9. Summary on internode length in F, cross 1928—2. 









































| | num- | mean internode 1 t high- | | 
| |ber of| length a est | CV F | 
F, eens a | eeite inter-|"., - sen = 
fami- | lower | upper | total l ni node| ~ |8 ail 
; vai | 
lies | half | half | spike length) 
| | | | 
Abed Binder (P,).../ 3 | 3,16 | 3,19 | 3,17 | 2,04 | 3,1 | 5,12 |L,L,L,L, 
Constant, long, *pa- | | | | 
een MOT 3,22 | 3,25 | 3,2 | 3,00 | 3,53 | 4,33 | L,L,L,L, 
Long + intermedi- | 
ate, parallel ...... 16 | 2,87 | 2,92 | 2,39 | 2,53 | 3,30 | 7,80 |L,U,L,L, 
Long + intermedi- | 
ate, pyramid. 10 | 2,01 | 3,05 | 2,07 | 2as | 343 | 92 'L,L,L,l, 
Long + interm. + | | 
oe 31 | Qos | 275 | 260 | 211 | 3a | 1207 LL; 
Constant interm. pa- | | | | 
{1 eee 10 2,68 2,71 | 2,70 | 200 | 298 | 4,41 LULL, 
Constant interm. py- | | | | | | 1 
cco aneag | 2,55 | 2,72 | 2,64 | 239 | 289 | 6,35 |L,L,J-, 
Interm. parallel + | | | | | 
ER siicipaniad cose 22 | 2,39 | 248 | 243 | 2,02 | 2,79 | 10,02 |1,L,L;l, 
Interm. pyramid. +| | | | 
DO ORS orate | 14 2,26 | 2,53 | 2,39 | 2,06 | 2,77 | 9,24 | LLU, 
Constant short, py- | | | \ 
AWNING. ccc. c2.cc5s5:5 | 2,08 | 2,30 | 2,19 | 1,96 | 2,43 | 5,84 (LU,/l; 
| Asplund (P,) ......... 1 1,96 | 2,29 | 2,12 | 1,94 | 2,25 | 3,58 [1 LULL. 











dose of the factor has half the effect of the double dose. The average 
effect of a single factor is 0,195, in cross 1928—1 the effect of the factors 
was 0,127 and the L, is therefore probably not identical with L, or Lz. 


Cross 1928—2. Asplund X Abed Binder. 


The cross was made and the generations grown in the same years 
as the above cross. F, represented a continuous series from the inter- 


node length of Asplund beyond the normal internode length of Abed 
Binder, due to the increased internode length in 1930. The genetic 
analysis is based on the F; families grown in 1931. 


A summary of the 
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result of the classification, carried out as mentioned in the former 
cross, is given in table 9. Asplund belongs to the pyramidatum type 
with shorter lower internodes, the internode length has therefore been 
determined for the lower, the upper half and the total spike separately. 
The second column in table 9 gives the mean of the lower half, 
column 3 of the upper half and column 4 of the total spike in the 
various groups of the F; families. Columns 5 and 6 give the lowest 
and highest internode lengths (of the total spike) in the same groups. 








Fig. 1. Six-row spikes with different internode lengths from F3 cross 1928—2. 


The internode lengths of the parents were: Asplund: 2,12, varying from 
1,96 to 2,25 and Abed Binder: 3,17 with variation from 2,9 to 3,41. The 
lower and the upper half of internodes measured in Asplund: 1,9 and 
2,29 and in Abed Binder 3,16 and 3,19. 

In F; the following homozygous groups were established: 

Homozygous long, mean internode length 3,21 without shorter lower 
internodes, parallelum type. In the following all types with shorter 
lower internodes will be designated as pyramidatum (pyr.), all without 
shorter lower internodes as parallelum (par.). The constant long, paral- 
lelum type corresponds to Abed Binder in internode length and 
variability. 
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Constant intermediate par. The second type is constant inter- 
mediate (intermediate is used in the following of any types between the 
parents, not to signify any particular internode length) with equal inter- 
nodes, mean length 2,7, which is near the mean of the parents, 2,65. 
The coefficient of variation of this group is 4,41, less than that of 
Abed Binder. 

Constant intermediate pyr. The third constant type is also inter- 
mediate, but with pyramidatum spike shape, the mean of the lower and 
upper internodes being 2,55 and 2,72; mean of total spike is 2,61 and 
CoV. = iG 55, 

The fourth group is constant short, pyramidaium, agreeing in inter- 





Fig. 2. Two-row spikes with different internode lengths in Fs cross 1928—2. 


node length and variability with Asplund. From table 11 we obtain the 
following distributions of F,, families: 


found expected 

co MT CTT TOTO e ee eee 9 7,8 
rere Te Tere Tete 15 15,6 
» ap bie MEL Reside Ye wapuhay se 10 15,6 
TT TTT ere e Te 10 7,8 
» » 5 DST Sooo Oo OOo e OOD aoe 6 7,8 
Long + intermed. +- short ................. 31 31,2 
Se PUTT CPE TT TET Tee 22 15,6 
> ery errr 14 15,6 
eT CET TOT TTT Ce TTT Te 8 7,8 


125 124.8 
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This distribution is compared with the numbers expected on the 
basis of two independent factors, one of which is responsible for the 
shortened lower internodes while the other has an equal effect on all 
internodes. The first of these factors we call L;l,; and the second L,l,. 
The genotypes of the parents and F, will then be as presented in table 9. 
All [;; plants are therefore of the pyramidatum type, L;l; also have 
somewhat shorter lower internodes. The pyramidatum type is thus 
due to a recessive mutant effecting all internodes, but with a stronger 
effect in the lower part of the spike. The numbers found agree well 
with those expected on this hypothesis, X? = 5,973 and P = 0.65. 

This cross is similar to that of LUNDEN (1931) crossing Asplund 
and DS 295, which has the same internode length as Abed Binder in 
this cross. LUNDEN obtains a greater difference between upper and 
lower internodes due to differences in the method of measuring. 

We have tried to compute the effect of each factor from the means 
of the various F, groups: 





“ak increase pr 1s og increase pr L; 

“LL lsl; 2,19 AVIA E 2.19 
0,200 0,240 

LLL I; 2,39 NAP ON B 2,43 
0,250 0,270 

L,L,l,l; 2,64 GIZESE. 2,70 

HALLE 2,43 LG. 2,39 
0,260 0,300 

LUL;l; 2,69 EAU. 2,69 
0,280 0,180 

Leh Est: 2,97 EGE EL, 2,87 

1,,L,L; 2,70 LL bl; 2,64 
; 0,170 0,230 

L,LL;L; 2,87 Lebel l. 2,97 
0,360 0,260 

LLL. tm Lids, Gm 
0,253 0,247 


The average effect of the two factors on the internode length of the 
total spike should, according to this calculation, be about the same. 
Another interesting conclusion may be arrived at from these data, if we 
compute the increase in internode length by a change from // to Li and 
from Ll to LL, we get for the two factors: 
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FE 0,200 L,l, 0,250 AE 0,240 Lsls 0,270 
to 0,260 to 0,280 to 0,300 to 0,180 
LL, 0,170 L,L, 0,360 L;l; 0,230 L;L; 0,260 
0,210 0,297 0,257 0,233 


These averages are of course based on only a few deviating numbers 
and one must therefore be careful in drawing conclusions from them, 
but they suggest that in the case of L, the change from LI to LL causes 
a greater difference in internode length than the change from Il to LI, 
in other words: the heterozygote lies nearer to the short type. For L; 
the relation is the reverse, although the difference here is so small that 
it is without any significance. LUNDEN (1931) came to the conclusion 
that the two factors are unequal in their effect on the average internode 
length of the total spike. He made a theoretical calculation of inter- 
node lengths by assigning to the recessive factors a and 4 a value of 
0,56 and 0,46 and to the dominant allelomorphs A and A the value 0,81. 

This method seems to the author somewhat misleading, as the 
analysis of the difference between Asplund and DS 295 can tell us 
nothing of the total genetic basis of internode length in Asplund. This 
objection may in the present case seem purely formal as it will not change 
the interpretation of the factorial relations, but it does not seem out 
of the way to point to the fact that genetic analysis is essentially an 
analysis of differences, a platitude indeed, if it was not so often for- 
gotten. In other cases absurd results have been obtained by this method 
of projecting the difference between two types further down to zero. 

On the basis of LUNDEN’s data we have calculated the effect of 
each factor and found 0,210 and 0,313 for L, and L;, assuming the factors 
in the two crosses to be identical. The two factors here show different 
effects on the average internode length; the difference from our results 
is apparently due to-the fact that LUNDEN, by his method of measuring, 
has obtained the full effect of 1; on the lower internode, while we have 
missed some of this effect. LUNDEN’s data therefore must be said most 
correctly to represent the actual relations. LUNDEN’s data support the 
suggestion made that in the case of L, (LUNDEN’s A) the heterozygote 
lies nearer to the short type, in the case of L; (LUNDEN’s A) to the long 
type, as seen from the data below: 

Change in factors from .... Ul,—D4l, Lals—Ly Ly, 151;—L 51, Lsl;—L;Ls 
Increase in internode length 0,213 0,267 0,377 0,250 





It seems probable that in these two cases we have to do with 
identical factors. 
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Cross 1926—1. Asplund X Machine. 


Since Asplund X Abed Binder showed a two-factor difference and 
Machine X Abed Binder a one-factor difference, we should expect in 
this cross to find a three factor segregation. Vik and LUNDEN (1928) 
as well as EIKELAND (1929) have, however, in this cross obtained a two- 
factor segregation. We have also made this cross, but since it had then 
been extensively studied, we only measured a small F, and F; and we 
had, before analysing the last cross, interpreted the data in agreement 
with the two-factor hypothesis. It may of course be that there is still 
some variation within the assumed homozygous groups. The only 
indication in this direction in LUNDEN’s material is in the long group, 
where the mean internode length varies from 3,09 to 3,68, while in 
Machine it varies from 3,26 to 3,43. We shall later on see an example 
showing that it is impossible in the dense types to detect the segregation 
of minor factors which are known, from earlier analysis and linkage 
relations to be present, and this may occur also in the present case. 
Another possible explanation is that two of the factors are allelomor- 
phic, but allelomorphism in quantitative factors would indeed be 
difficult to establish. 


Cross 1928—4. Asplund X Smooth-awn C, 4252. 


In the crosses hitherto reviewed we have had the following 7 homo- 
zygous types as regards internode length: 


1. Short, pyramidatum, Asplund type, ............ 2,10 —2,,25 
2. Abed Binder type, parallelum ..............+.. 3,10—3,35 
ee TTT Tee TE ee Tee eee 2,40—2,60 
4. » eR) tis Oe CRO Oe ERR IOS DINO 2,50—2,80 
ERE ee ee ere ee Tee eee 3,40—3,70 
Di FE TI, BI ov onc ace cctv ceecceeces 4,00—4,30 
7. TOUTES G—7, POP. ogc cccccccsccsosceecs 3,70—3,90 


In cross 1928—4 we have a combination of the extreme members 
of this series and by the results of the earlier studies we should be able 
to predict the number of factors in the present cross. If Asplund X 
Machine represents a two factor difference, this cross should involve 
4 factors, if Asplund X Machine involves 3 factors, then in cross 1928—4 
5 factors should be present. 

The cross was made in 1928 and F,, F, and F; grown in 1929, 1930 
and 1931 respectively. Eight F, plants measured 2,81, Asplund in the same 
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year 2,09; we have no measurements of C, 4252 from 1929, if we use the 
P; value, 4,05, the mean of the parents is 3,07 and the F, is thus nearer 
the short type. That this is the actual relation is supported by the fact 
that F, in general tends to have longer internodes than normal and that 
the internode lengths in 1929 were larger than in 1931, so that the value 
for P; is rather too low than too high. 

F, shows continuous variation from 1,8 to 4,3 and nothing can be 
gathered from F, about the number of factors present. Also in this 
_ material F, was abnormal owing to an attack of flies, so that a com- 


TABLE 10. Summary on homozygous F; families in Cross 1928—4. 





























mean internode | | | 
number length | Cc. v. | 
[of Fe j= ——— lowest highest | ae 
families! lower | upper total | | 
| | half | half | spike | | | | 
, 1. Constant short, ae: | | | | | 
MATRON such onctsicennceonskee: 9 | 2,08 | 2,35 | 2,28 2,11 2,39 | 4,01 
Asplund... — | 1s | 209 | 2,12 | 1,94 2,25 3,58 | 
| 2. Constant intermediate I. | | | | 
pyramidal, ...............| 15 | 2e2 | 2s | Qer | Qe 2,81 | 4,00 
Constant interm. py rami- | 
dal. from 1928—2 ...... — | 255 | 2,72 | 2,64 | 2,39 2,89 6,35 | 
| 3. Const. interm. II. par.) 12 | 2,70 | 2,73 | 2,71 | 2,55 2,87 4,19 
Const interm. par. from | | 
1 ee een — | Qes | 2,71 | 2,70 | 2,49 | 2,88 | 4,41 
4. Constantinterm. III. pyr. 6 | 2,90 | 3,21 | 3,03 | 2,80 3,29 | 4,82 | 
5. Constant interm. IV. par. | 8 | 3.11 | Sas | Se | 2500 3,40 | 4,80 
Abed Binder ............... — | 3.16 | 319 | 3,17 2,04 | 3,41 | 5,12 | 
6. Constant interm. V.......; 5 | | 3,54 | 3,33 | 3,75 | 4,00 | 
— | 


3,03 | 3,59 
| — | 3,55 | 3,33 


PABWMEIC So. vasdeccesesenssasss | 373 | Bi 

parison with F, is not very profitable. The genetic analysis rests on 
the behavior of the F; families. The number of plants in the families 
is also in this case sometimes too small to determine the type of segrega- 
tion. Even with the largest possible number of plants obtainable from 
single mother plants in barley, the numbers would not be sufficient 
for 4 or 5 factor segregations. The genetic interpretation must be 
based mainly on the number of constant types and their frequencies. 
A summary of the detailed material of the constant F; families is given in 
table 10. There are five constant types intermediate between the 
parents which we have named intermediate I, II, II], IV and V. There 
are 273 F, families and of these 55 are classified as constant. On the 
basis of 2, 3, 4, and 5 factors the number of homozygous families 


should be: 
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RPETOOUOES tise sa savisc tare edaieis enas Nelwins Was 68,25 
3 Dh. > eam Lares ae tere teens oreo 34,13 
4 Oe | otha Ruetala nev hinetn ar heelayarote.e on wes 17,06 
5 Wi Sa crane ucene ieis econ venetions 8,53 


We have thus a much larger number of homozygous families than 
we should expect on a 4 or 5 factor basis, agreeing best with the 
numbers expected in a two-factor ratio. As we have 5 intermediate 
types and as the long internode of C, 4252 has not been recovered, it 
is however apparent that we have more than 2 factors to deal with. 
In table 10 the homozygous types are compared with the corresponding 
types from the other crosses and it will be seen that we have recovered 
all the intermediate steps of internode length, which we have been 
dealing with in the earlier crosses: constant short Asplund, intermediate 
par. and intermediate pyr., Abed Binder and Machine types. We have 
also a new type with internode length near that of Abed Binder, but 
with pyramidal spike shape; no type with longer internode and pyra- 
midal shape has been obtained. We have 5 families with an internode 
like Machine, on a three factor difference between Asplund and this 
type we should expect 4,21, this supports the assumption of a three 
factor difference between Asplund and Machine. 

The fact that among 273 families we obtained none with longer 
internode than Machine suggests that probably 5 factors separate the 
smooth-awn barley from Asplund. The excess of families with short 
internodes is apparently due to the impossibility of detecting the effect 
of the minor factors L, and L,, the average effect of which in cross 
1928—1 was only 0,125. It must be remembered also that in this cross 
the variation in the parents was very small, and that the highest value 
of the coefficient of variation in the segregating families was 5,27. 
Groups 1, 2 and 3 are therefore probably segregating for L, and Lz». 
This can be definitely stated for L,, which is closely linked to the factor 
for smooth awn r, which is segregating within these groups. 

We have hitherto assumed that a definite increase (or reduction) 
in internode length can be assigned to each factor, irrespective of the 
other factors present, but this may not be the true relation. It may 
well be that a factor producing visible effects in a long type does not 
produce detectable effects in a short type. Further, we do not know 
whether all the factors involved are inherited independently, if linkage 
eccurs between any of the factors, this will increase the number of 
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homozygous families, but linkage cannot be responsible for the skew- 
ness of the distribution in F3. 

In table 11 is given a summary of the types of segregating F; 
families, the expected types of segregation are found, but no importance 
can be attached to the frequencies of these types, because it is not 


TABLE 11. Summary on segregating F; families in Cross 1928—4. 











| num- | mean internode | 
| ber of length | Peas ae 
| F, | : (oer high- | C. V. 


| : | est % 
fami- | Jower | upper | total | | 


| lies half | half | spike | 





1. Short+ interm. I. pyr. ...| 29 2,24 | 251 | 2,39 | 2,03 | 2,66 8,45 
2. » -+-interm. II. par....| 27 2,39 | 2,52 | 2,47 | 2,02 | 2,77 9,48 
3. » +...interm. IV. par.| 39 2,57 | 2,70 | 2,66 | 2,10 | 3,15 | 11,80 
4, » -+...interm. V. par.| 20 2,69 | 2,87 | 2,81 | 2,16 | 3,54 | 14,04 
5. » +... interm. VI. par. 1 2,30 | 2,86 | 2,83 | 2,18 | 3,83 | 17,95 
6. » +... long par. ...... 2 2,45 | 2,73 | 2,88 | 2,15 | 4,00 | 19,00 
7. Interm. I pyr. ... interm. 

AWOMDHIS 2.55. ces sccnnsscentsosceesi 16 2,64 | 2,87 | 2,78 | 2,44 | 3,18 8,42 
8. Interm. I pyr interm. 

WAMMPEY 28050 hes cess scctentaoesees 10 2,81 | 3,04 | 2,07 | 2,49 | 3,42 9,62 
9. Interm. I pyr interm. 


5 | 3,05 | 3,09 | 3,12 | 2,51 | 3,87 | 12,88 
10. Interm. I pyr.... long par 3 3,15 | 3,21 | 3,15 | 2,54 | 4,16 | 14,19 
11. Interm. II par ... interm. 


ROMAN occ sees. cssssctsaaeseae ei] 2,80 | 2,88 | 2,82 | 2,60 | 3,16 7,67 
12. Interm. II par. ... interm. 
PW SWNDAT SS sccey sociceshsec te atows seebe 23 2,02 | 2,99 | 2,08 | 2,50 | 3,59 | 11,10 | 
13. Interm. III interm. V | 
Ry eee eee ee 13 3,18 | 3,29 | 3,25 | 2,79 | 3,70 9,17 
14, Interm. III interm. VI. 








3,36 | 3,46 | 3,44 | 2,96 | 3,95 9,96 
3,52 | 3,54 | 3,55 | 2,99 | 4,43 | 10,59 


15. Interm. III ... long ......... 
3,93 | 3,89 | 3,81 | 3,40 | 4,13 6,77 


16. DN co ONE oy esses 























-_ 
WOO 


possible, with the ‘limited number of plants, to obtain the full range 
of variation in all families and the widest segregations will therefore 
be represented by too few families. 


Cross 1928—5. Asplund X Sacramento. 


Both varieties belong to the pyramidatum group and have about 
the same internode length. In P, Asplund measured 2,29 and Sacra- 
mento 2,2. The cross was carried out in 1928 and F,, F, and F; were 
grown in 1929, 1930 and 1931 respectively. The material is very limited 
as the cross was mainly carried out to ascertain if the two types were 
genotypically identical with regard to internode length. Sacramento and 
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the cross-bred material also seemed to thrive badly under the condi- 
tions at this station. With regard to internode length the cross proved 
very interesting, the two types being genotypically different and giving 
large transgressive segregations. Only one F: plant was obtained with 
5 spikes measuring 2,70, as against 2,09 and 2,10 of the two parents of the 
same year and culture. F, 1930 gave the following distribution in 
classes of 2 mm: 


1,85—2,05—2,25 —2,45 —2,65 —2,85—3,05-—3,25---3,45—3,65—3,85 — 4,05 —4,25—4,45—4,65 
4 2 7 iS 4 1 3 3 5 3 3) — 1 — 2 





Fig. 3. Types of internode lengths in F3 of cross 1928—5. The parental types are 
well represented by No. 4 from the left. 


There is here a very wide variation from 1,85 to 4,65, which repre- 
sents the extreme limits of earlier crosses. The F; data are given in 
table 12, the families being classified as far as possible according to 
type of segregation. The material is of course too small to analyse 
fully this complex segregation, but some important and _ interesting 
conclusions may be drawn. The largest group, 8 families, is called 
very short + short, its mean does not exceed the parental upper limits, 
but there is variation below the parents. A new, very dense type is 
found with internode length as low as 1,2. No constant family of this 
type was found, but there can be no doubt that there is transgressive 


Hereditas XVIII. 92 











334 





H. WEXELSEN 








TABLE 12. Segregation of internode length in F; Cross 1928—5. 











internode length mm 





mean of F, family 



























































lower | upper total lowest / highest 
half | half | spike 
| 
NE is icsbbninitinsdarisnbenbwnisensacinstinensen 2,20 | 2,38 + 2,29 2,13 2,50 
ROUUSAWANRDISERNID 9205 255055: ce deswncsusseeseresersbaeseess 20s | 2,35 | 2,92 1,95 2,50 
Very short + short 
i 1— 6 1jos | 25 | 2,12 1,67 2,50 
7 1,39 | 1,94 | 1,81 1,38 2,17 
9 2,06 | 2,11 | 2,09 1,64 2,42 
10 1.io9 | 2,21 1,98 1,63 2,33 
a2 1,79 Aves | esi 1,33 2,29 
14 241 | 208 | 236 1,67 2,50 
16 201 | 21a | 2/07 1,50 2,38 
22 1,89 | 2,07 | 1,98 1,63 2,25 
8 families | 1,95 | 2,08 | 2,00 1,56 2,36 
Very short + short + intermediate 
— 35 205 { 26 | 2a 1,46 2,75 
38 1,80 | 1,84 | 2,04 1,25 2,88 
2 families | 1,93 | 2,00 | 2.08 1,36 2,82 
Very short ............ long 
i— 3 2,60 | 2,75 | 2,68 1,50 4,00 
11 2,32 | 2,38 | 2,44 1,25 3,75 
26 2,40 | 2,50 | 2,41 1,50 3,38 
3 families | 2,44 | 2,54 | 2,54 1,42 ei 
Short + intermediate 
1— 39 2,22 | 2,33 | 2,29 1,95 2,75 
SSUMITA Sy iscrcnbess long 
1— 8 2,48 | 2,56 | 2,59 2,13 3,17 
15 2,81 2,39 | 2,85 1,83 3,42 
17 2,66 | 2,68 | 2,67 1,96 3,19 
3 families | 2,65 | a. | 270 1,97 3,26 
Intermediate ...... long 
1— 1 3,05 | 3,15 | 3,11 2,36 3,83 
2 2,80 | 3,03 | 2,92 2,50 3,50 
5 2,99 | 3,00 | 3,00 2,38 3,29 
21 3,32 | 3,32 | 3,32 2,83 3,67 
24 3,53 | 3,54 | 3,49 2,38 4,00 
40 _ — | 2,74 | 2,33 3,25 
6 families | 3,14 | 3,21 | 3,09 2,46 3,59 
Long 
1— 32 —_ — 3,30 3,07 3,50 
36 3,36 | 3,46 | 3,45 3,00 3,83 





2 families | 3,36 








346 | 3,38 
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variation below the parents. The different types of spike obtained in 
F;, are shown in fig. 3. There are two families with internode length 
approximately equal to that of Machine, 3,50 and 3,45, but we do not 
know whether these families are homozygous. 

Both parents are of the pyramidatum type, but in F,; the long 
offspring is parallelum, the pyramidatum factor in Sacramento must 
therefore be different from that in Asplund, /;. Neither can Sacramento 
contain the /, factor, as in that case we should not expect the offspring 
to exceed the intermediate type in crosses of Asplund X long. Sacra- 
mento must thus be homozygous dominant for the two factors /, and I; 
in Asplund, and contain some other factor able to produce the short 
pyramidatum type. If there is one such factor |, that is capable in 
homozygous recessive state to reduce the internode length from about 
4,00 to 2,00, we should expect results similar to those we have obtained. 
One fourth of F, should then be /,/, and not exceed the parental 
upper value, and as most of these would be segregating for /, and I;, 
we should expect them to show segregation below the parents. 

On account of the limited material it is not worth while following 
up further the genic interpretation, but the conclusion can be drawn 
that we have in this cross entirely different factors producing the same 
phenotype with transgressive variation below and above the parental 
internode length. 





REVIEW AND DISCUSSION. 


Data have been presented on the inheritance of a series of inter- 
node lengths, ranging in mean values from about 1,50 to 4,00. At least 
6 factors are involved in the production of these types and we have 
attempted to calculate for each of them a definite effect in increasing, 
or reducing, internode length. It is immaterial to the factorial inter- 
pretation whether we regard these factors as mutants for reduction or 
for increase in internode length, and as long as we do not know the 
origin of the various types and the nature of the »normal wild type», 
we have really no evidence on this issue. But it seems to the author 
that the clearest picture is obtained if the factors for short internode are 
regarded as mutants deviating from the normal long type. This is 
especially apparent when dealing with such factors as [;, which has a 
i special shortening effect on the lower internodes and in crosses with 
transgressive segregation, as in cross 1928—5. If we regard Asplund 
and Sacramento as mutants with similar factors in different loci, we 
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should expect to find by crossing them that the long type would be 
produced. 

The results on the inheritance of the internode length is in accord 
with the multiple factor theory so far as a number of factors is involved 
in producing the various phenotypes. But they are not in accord with 
the picture often drawn of these multiple factors, as a series of similar 
and equally effective factors, leading in regular steps from the lowest 
to the highest member of the series. On the contrary, we find that 
the factors have very different effects and that the »jump» from the 
short to the long type may sometimes be made by one factor, some- 
times by two or three. Below are listed the effects calculated for 
single doses of the factors in these experiments: 


L, 0,127, L. 0,127, L; 0,195, Ls 0,253, L; 0,247. 


As mentioned, the value for L; is probably somewhat too low. 


TABLE 13. Number of factors in cross-combinations of various 
internode lengths. 





| eS aay a 
|2,10/2,10 2,10) 2,10 2,10) 1,95 | 2,60 | 2,60 | 2,60| 3,00 | 3,18 | 3,15 | 3,50 
: x 





ie ee a te) oe eh 

| 2,10 3,25 3,50 3,92 4,05 4,34 3,40 4,34 | 5,75 | 3,70 | 3,50 | 5,75 | 4,05 
VON UBISCH ............ —)'—,—- ~—~;—)' 1}—' si —j—-}2),— 
HARLAN and HAYES —i—j;—]1;—! 3 2 pao) Mier. ee ee 
cl SO Ue eee ees —- — = SO ee ts nt eee meena (ein 
SLC ee _- - — Sees Nae ee enn e eeinn eeen eea [ae 
VIK and LUNDEN......... - Pa lag ee Meaty een Week eee eres) (en ene ee 
BAKELAND ......2.0360,00.0 - — 2 =a ee | eee | fae 
SEUONDDEN Gecccicceascnssusause —-|}2 > —j|—'- ee ee ae (ent eee (eee eee 
WEKELSEN ....0080000000053 3(?) 2. 2 > — 82) —- —' — —)|- 1 —| 2} 


In table 13 are given the number of factors suggested by various 
authors in different cross-combinations. We see that in general the 
larger differences in internode length involve the larger number of 
factors, but there is not at all any complete parallelism, the effects of 
one, two and three factors may be very different, as seen below: 


Number of factors Difference between parents 
8 Seer eee keene 0,32, 0,80, 1,82 
LEE ee TAT Te PEAT 0,55, 0,70, 1,15, 1,40, 1,74, 2,60 
Bp eiG aimee oe 2,39, 3,15 


There is also a real qualitative difference in the case of the factors 
especially effecting the lower internodes of the rachis. There is also in 
barley a type with shorter upper internodes (Dickkopf), and we must 











4 
‘ 
; 

















QUANTITATIVE INHERITANCE AND LINKAGE IN BARLEY 337 





therefore assume the existence of factors with a special shortening 
effect on the upper internodes. 

Neither are the factors alike in their dominance relations, as far 
as the evidence goes. L,, L, and L; seem to be intermediate in a hetero- 
zygous condition, but in L, the heterozygote lies nearer to the short, 
in L; to the Jong type. 

From the viewpoint of the gene, it seems to behave exactly in the 
same way in determining quantitative characters as in qualitative, the 
difference between these two types lies not in the gene, but in the 
reaction to the environment. The variation caused by non-genetic 
factors makes it impossible to assign to each genotype a _ single 
numerical value, we must be content to assign to each a definite distri- 
bution around a definite mean value. 


LINKAGE BETWEEN QUALITATIVE AND QUANTITATIVE 
CHARACTERS. 

The establishment of single genetic units determining quantitative 
characters is strengthened by the linkage relations between qualitative 
and quantitative characters. 

In the paper published in 1933 a description is given of the linkage 
between the internode factor L. and the factor for smooth awn r with 
10 % crossing-over. This factor is thus situated in the second linkage 
group, as named by Kuckuck (1930), containing also the factor for long 
rachilla hair, L, which gives about 30 % crossing-over with R. In 
table 14 data are presented from F,, of the cross 1928—4 which segre- 
gates for all three factors L., L and R. The internode segregation is, 
however, very complex and it is impossible to distinguish the segrega- 
tions of the L, factor; it is not possible to tell from these data whether 
the order of the genes is L,— R—L or R—L,—L. There is no 
indication, however, of any strong linkage between L, and L. 

In F, we have calculated the mean internode length of the plants 
with long and short rachilla hair separately, the following result being 
obtained: 

Cross 1926—2 





P66 eavees ar arken 2,56 | 0,05 

SHORES ois be ees 2,67 F 0,05 
Cross 1928—2 

ee ere eee 3,08 - 0,05 


So oe nee 3,03 a 0,07 
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Cross 1928—4 


TABLE 14. Correlation beiween internode length and qualitative 


ee ee 


eeee 


3,01 7 0,03 


3,02 He 0,06 














characters. 
| — a Roughness | Teeth on 
of awn | nerves 
| P else l(sol is ole ~Bi)o3 
| gE) Ps|2s5/22)$8/28/ 22/22/22 
S=|2a/Sulse | hd 3 FE|8s 
| 
| | 
| Cross 1928—4, | 
| F, families: 
| Constant short ..................... 3 6; — 5 4) — | — 2 a 
| » Geers 3); 9; 3) 5/ 5/ 5) 7) 5] 3 
|» ee 5/ 6] 1] 1/10] 1) 3] 6] 3 
| » | ee eer 2 3 1 1 4 4.| 3 3); — 
» | eee 3 4 1 2\ 95 1 | — 5 a | 
|» © sscebata 431414) 3) 4) @) 8} 
Segregating: 
| Short + interm. I..............4+. 7\/15| 7| 8/16] 5] 5| 20| 4 
» + | een ee 14 | 12 1 4 | 15 a or | 15 9 
|. > ae IV... 5125; 9/18/13] 8| 6] 2) 7 
» + Eee eee 1 / 12 7 4141 5 | 6) 10 4 
| oo» + VI. en te ce ae ee ee ee 
| DS PRONE: ..ciccc2ssc000... —-|j- 2 2;—|]—-—|;-— 2/;— 
Intermed. I... interm. IV...| 5 | 12 4 ‘| 6 3 | 4 7 5 
| » I » Wee 4 5 1 4 5 a | 6 2 
» I » Wa... 2 2 1;—| 2 2; 1); 3 1 
| » I long os 1 2;—{;—/| 2] 1] 1 | 2); — 
> Gi. aie ..1 81 21-81 817) 2] 2S 
| » II » V...| 6] 12 5 5 | 14 4 | 4} 17 2 
(oy ‘ v..|@| 8) 2! $| 4 3 1/3 7 
> a....* 7... Si Si Si 282i S21 et ai FS 
» III . . long + | 3 | 1; —| | 1 a 2 | 2|— | 
» Nc | ee 1 | 2 2 1 1; 4/—| 
































In neither of the crosses is there any significant difference between 
the mean internode lengths of long and short. 
data from cross 1928—2, showing independent segregation between L 


and the internode factors L, and L;. 
Six-row and two-row F, plants in the crosses 1928—2 and 1928—3 


gave the following mean internode lengths: 


Cross 1928—3 


Six-row . 


two-row 


3,96 > 0,04 
3,95 - 0,03 


Table 15 presents F;, 
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Cross 1928—2 


SIRET OW? 5.56 0 Rc cae 2,99 A 0,09 


a 3,07 + 0,04 


TABLE 15. Independent segregation of factor L and internode 
factors L, and L;. 











EL Ll ll 
— " total 
| LgE, | Egls | tls | Ugh, | Lely.| Gls | Lels | Lol, 














| 

Cross 1928—2 12 17 5 16 34 17 7 12 6 | 126 

—"! 7 15,65} 7,88 | 15,65 | 31,30 | 15,65 |} 7,88 | 15,65 | 7,88 | 126 
| 





850 17,00 | 8,50 | 16,75 | 33,50 | 16,75 | 6,25 | 12,50} 6,25 | 126 
| 
| Sil | S| Oh tee | S| A | tel BAL | 


6 12 15 15 | 38 15 4 10 10 | 
7,91 | 15,63 | 7,81 | 15,63 ; 31,26 | 15,63 | 7,81 | 15,63 | 7,81; 125 | 
82s | 16;50 | 82s | 17,00 | 34,00 | 17,00 | G00 | 12,00 | Go| 125 | 








—_ 
tb 
ol 


Cross 1928—2 
— 





























TABLE 16. Linkage relations between factor Z and internode factors 
Lz, L,, Ls. 














L Pra oe? ee LA, | te \S2.1 £4. ! 02, 





Cross 1928—2 ...... 11 | 37 | 16 6 |11 |16 (|124 
Independent segre- | 
gation expected | 7,75| 15,50) 7,75| 15,50 15,50| 7,75 | 15,50] 7,75 |124 


wl = 13,820 P = 0,09 


eo 
— 
bo 
a1 





40 % crossing-over | | 
expected ......... 116 | 14,88; 4,96; 14,88 | 32,14] 14,88} 4,96 | 14,88 | 11,16 |123,90 


X? = 7,447 P = 0,50 
hii ee | te | tee | yl, | Me ikdal th | th 

















Cross 1928—2 ...... 3 |25 8 18 ao 1 i912 i115 | 7 #«[fe4 
Independent segre- 
gation expected | 7,75 | 15,50} 7,75! 15,50 | 31,00} 15,50| 7,75 | 15,50! 7,75 |124 





| X? = 6,178 P = 0,63 
, : ! 
tale Ltt | We | Mele | Bae Oy Eek Sel te 


Cross 1928--3 . 9 /|21 6 14 21 i |b | 47 7 {119 
Independent segre-| 
gation expected | | 7,44 | 14,87! 7,44| 14,87 | 29,73 | 14,87] 7,44] 14,87] 7,44 |118,98 
Independent segre- | | 
gation expected | 9,00 | 18,00; 9,00} 12,00 | 24,00 | 12,00} 8,75| 17,50} 8,75 |119,00 


















































prnyrar aencrsan 


In none of these crosses is there any evidence of significant dif- 
ferences between the internode lengths of six-row and two-row. Table 16 
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presents the F; data from cross 1928—2, showing the relations between 
the factor Z and the internode factors L,; and L;. In the case of Ly, 
the numbers do not agree with those expected on independent segrega- 
tion, X? = 13,82, P 0,07. The numbers coincide well with a distribu- 
tion based on 40 % crossing-over between Z and L,. It is of course 
difficult to establish so loose linkages in the case of quantitative charac- 
ters, but later data support the assumption that the factor L, is in the 
same chromosome as Z, chromosome I (KuCKUCK, 1930). 

In the same table the independent segregation between Z and L, 
in cross 1928—3 is also shown. 

We have also calculated for F, the mean internode lengths of 
plants with and without teeth on the nerves of the lemma with the 
following results: 


Cross 1926—1 





WUAEAD Soi crats Varna weps bee Rue 2.62 Bi 0,04 

WAUNOUL 6 .a6.04646 00 2,48 a 0,09 
Cross 1928—3 

rere ree 3,92 = 0,03 

MAUIOUE . osc455 5 oan 4,01 T 0,04 
Cross 1928—4 

er eT eee er 3,06 a 0,03 

WAIOUE 2.446466 20 60 2,88 t 0,04 
Cross 1928—d 

RAPA eos a aie 2,83: 0,11 

RVAUAGHE. 6c..20.00605054 3,13 tr 0,32 


Only in the cross 1928—4 is there a significant difference, 
D = 0,18 T 0,06, but also in 1926—1 there is an indication that the 


plants with teeth have longer internodes. We have before found that 
the factor L, is loosely linked to Z. As the factors Z and G are linked 
with about 12 % crossing-over, we should expect to find a correlation 
between teeth on nerves and internode length. Unfortunately we have 
no F, data from 1926—1, and in 1928—4 the relations are very com- 
plex, making determination of linkage difficult. However, from the 
measurements of the lower and upper internodes we may with a high 
degree of probability separate the F; families as being constant L,L,, 
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Ll, or segregating for L,. From table 14 we may obtain the following 
data: 
LL Ll ll 
GG Gg gg GG Gg gg GG Gg gg 
21 36 15 21 83 21 4 23 19 
These numbers clearly indicate linkage between G and L,, but the 

classification of both characters is too uncertain to allow any calcula- 
tion of cross-over values. 


CORRELATION BETWEEN EARLINESS AND OTHER CHARACTERS, 


For the F; families the date of heading and the date of ripening 
have been noted, no attempt has been made to separate constant and 
segregating families. It is also difficult to determine these dates, 
especially the date of ripening. The check plots of pure strains show 


TABLE 17. Correlation of date of heading with factors: Zz, L,l,; and Gg. 









































| Number of F, families with date of heading | ven | 
| j ; — | number mean 
| 24 | 25 26 |27| 28 29/30 31/32/33 | 34/35 | 36 of families 
ey oe Bane || 
ge 143 1) 3/—| 4] 8/12) 5 1j;—|—j—| 39 29,5 ' 0,39 
cl at 1s sts eg aseoey | en | | i 
zz |1/ 1/6) 4) 2} 7/10/10) 6f 1) 1]—/—| 49 | 295 ton 
| | | | ‘i 
oe j=) 8) S| Hi) 4) 6) ol aie —|-|—| @ | ae ee 
Poe 4 , ee | ‘ieiecs 
ii —| 4] 3) 4/-| 5) 6] 7) 4/—|-|-]- 33 | 290 T Owe 
eh a eee | ; 
LJ, | 2| 7| 7/3! 2) slatiaa} sf 2j—|—|—| 59 | 291 + o,s0 
wm | 2) 4) oo 4a) ee alli !—| @& | ae ten 
ere ray Cee | as) 
GG) 7) 5) 3}—| 3) 7) 7) 5|—|—|—|—| 37 | 286 TOs: 
| } | | | | | a | 
Gg 3] 2/ | 4] 3| 6] 7/13) 6] 1] 1|—|—| 52 | 291 T Oa5 
gg |—|3|1 2|—| 4/10} 9| 6| 1;—|—|—| 36-298 + Os7 | 


that there may also be noticeable variation within a field and our deter- 
minations are therefore very rough. They cannot be used to make any 
genetic analysis of earliness, but some information may be obtained on 
the correlation between earliness and other characters that may give us 
some hint as to the influence of the chromosomes in question on earliness. 

Table 17 shows the correlation in F; of the cross 1928—3 between 
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date of heading and the factors Z, L; and G. Average date of heading 
for Machine was 25th of July, for Abed Binder 31st of July. Mean values 
for date of heading have been calculated for the homozygous dominant, 
heterozygous and homozygous recessive families. The difference be- 
tween the ZZ and zz families is 1,1 T 0,62 which indicates a slight correla- 
tion between date of heading and the six-row factor. From a breeding 
point of view it is important that there is not a stronger correlation 
between these characters, because there would be then no genetic ob- 
stacle for the production of early two-row types from such a cross. 
L; shows no correlation with date of heading. Between GG and gg 
families there is a difference of 1,21 0,52, again an indication of correla- 
tion. The factors G and Z are both in chromosome I (10 % crossing- 
over), there is then very good evidence that this chromosome contains 
some factor influencing earliness. 


pfawnas BOO Be Cathe oi aed + 
Ost \L six-row, AEE eRe ee: oer, fi 
11 eee El Oa eA aad ht ot oe 141 | . 
a on nerves, G ...... ore ee 
42 40 ? 




















, \| factor for internode length, L, 
+early heading. ..................... +. 

To the left is presented the map of the first linkage group given 
by Kuckuck. Factor for awns is linked to the six-row factor, but it is 
not determined on which side it is situated. 

To the right are added the linkage data found in these investiga- 
tions. A new factor L, for internode length is added to the group. 
It is situated far to the right of the factors G and Z, if the direction 
from Z to G be called right. 

A factor for early heading has been found to be linked to the fac- 
tors Z and G, the linkage value has not been determined and we have 
therefore marked the distances by question marks. GRIFFEE found 
a factor for early heading to be linked to the six-row factor with 
40 % crossing-over. We do not know whether this factor is identical 
with the one present in our material, but the data, indicate somewhat 
the same linkage relations, and for the present we shall therefore mark 
them by the same locus. We should expect to find then a close linkage 
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between L, and the earliness factor. We have, however, had no cross 
in which this combination could be tested. 

Table 18 presents the data on the correlation between date of 
ripening and the factors L, Z and internode factors L; and L; in cross 
1928—2. There was only two days’ difference in heading between the 
two parents Asplund and Abed Binder, but Asplund ripened six days 


TABLE 18. Correlation between date of ripening and factors: Ll, L4l, Isl; 
and Zz. Cross 1928—2. 
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earlier. In F; there is no significant correlation between date of ripening 
and the mentioned factors. 

Table 19 gives the date of heading of F; families in cross 1928—1 
in relation to the factors R and L,. There is a difference between RR 
and rr families of tat 0,6, which indicates a linkage between the factor 


R and a factor for early heading. The combinations of the parents 
were RR + early heading and rr + late heading, the difference being 
5—6 days. As regards the factor L., for internode length, the combina- 
tion was I], + early heading and L,L, + late heading. In the table we 
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TABLE 19. Correlation between date of heading and factors Rr, 
and oe Cross 1928—1. 
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have given the date of heading of the families constant for internode 
length. It will be seen that the L,L, families have mean values of 20,5 
and 20,5, whereas the /,/, families have 19,4 and 18,2. There is a signi- 
ficant difference between these two types, pointing to a linkage between 
the factor /, and the factor for earliness. The factors L, and R are 
both in chromosome II (10 % crossing-over) and we have therefore very 
strong evidence that in this chromosome there is a factor for early 
heading somewhere in the neighbourhead of L, and R. It is not possible 
to give any linkage values. 
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To the left is presented the second chromosome group as given by 
KUCKUCK and to the right is added the linkage data found in this study. 
There is a factor for internode length, L., linked to R with about 10 % 
crossing-over. It is not settled whether it is on the same side as L or 
on the other, but in cross 1928—4 it showed no close linkage to Z and 
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it is therefore probably situated to the left of R, calling the direction 
from R to L right. There is, further, a factor for early heading showing 
linkage to R and L. Linkage value has not been calculated, but it lies 
most probably between these factors. If it was outside the region be- 
tween these factors, it would have a crossing-over value of more than 
30 with one of them, and the correlation with both indicate a stronger 
linkage. 

It has thus been possible in a limited study to assign four quanti- 
tative factors, two influencing internode length and two influencing 
earliness to definite chromosomes and partly to definite loci. Hence, by 
a reasonable amount of work and time there is a possibility of obtaining 
from well planned experiments exact and useful information of the 
influence of the various chromosomes (and parts of the chromosomes) 
of barley on quantitative characters. Especially could this be done 
if there was more cooperation between workers on this plant and if 
suited stocks representing different combinations of characters were 
prepared and kept for linkage studies. This would be of great theoretical 
interest and would lead the way to the day when practically valuable 
strains could be produced by exact methods and with predictable results. 


SUMMARY. 


1. In barley crosses single factors have been found to determine 
the following characters: Long versus short rachilla hair (Z—I), rough 
versus smooth awn (R—r), large teeth on the nerves of the lemma 
(G—g) and two-row versus six-row (Z—z). 

2. In one cross of rough X smooth awn a second factor was pre- 
sent producing an intermediate type in rr genotypes. 


3. R and L was found to be linked with 30 Tr % crossing-over. 


4, Z and G was found to be linked with 12 x % crossing-over. 


5. Analysis of the inheritance of length of the internode of the 
spike revealed segregations of one, two and probably as many as five 
‘factors. 

6. The various factors, Li, L., L;, Ls, L; and Le have different 
effects on internode length, some are intermediate in a heterozygous 
condition, in one the heterozygote is nearer to the short, in another 
to the long type. 

7. The factors L; and L, produce in homozygous recessive condi- 
tion shorter lower internodes resulting in pyramidal spike shape. This 
effect is also noticeable in the heterozygotes. 
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8. A cross of two dense pyramidatum types with the same inter- 
node length gave in F, and F; transgressive segregation slightly below 
and widely above the parental length. In the offspring long parallelum 
types were produced. 

9. The internode factor L, was linked to the factor for rough awn, 
R, with about 10 % crossing-over, it is probably situated between L 
and R. 

10. The internode factor L, showed linkage to the factor Z 
(40 % c. 0.) and G placing L, in the same linkage group as Z and G 
(group I). 

11. Correlation was found between the date of heading of the F; 
families and the factors G and Z showing that a factor for earliness is 
situated in this group (I). 

12. Correlation was found between date of heading of the F; 
families and the factors L and R demonstrating the presence of a factor 
for earliness in this linkage group (II). 

13. It is pointed out that by suited linkage experiments on quan- 
titative and qualitative characters much information may be gained on 
the effect of the various barley chromosomes on quantitative characters. 


POSTSCRIPT. 


The analysis of the inheritance of internode length was performed, as has 
been done in all similar studies in the past, on the basis that each factor could be 
assigned a definite constant effect on internode length. But when working with 
some of the complex crosses in this material, several doubts came to the author as 
to this hypothesis (see page 331). After this paper had been prepared the author’s 
interest was again aroused in the study of this problem by a paper by J. RASMUSSON 
(1933). RASMUSSON contends, mostly on the experience of the Svaléf plant breeders, 
that in most cases of typical quantitative inheritance a large number of factors, 
100—200 are involved. - Further, the hypothesis ts put forth that the factors do not 
simply add their effects, but have some other mode of interaction. The effect of 
each factor is dependent on all the other factors present, the factors interacting 
in such a way that the visible effect of a certain factor added is smaller the greater 
the number of factors acting in the same direction. We have tried to review our 
data in the light of these interesting suggestions. As regards the number of factors 
the statement seems to us rather ambiguous if it is not definitely stated what con- 
stitutes a »typical» case of quantitative inheritance, which would indeed be difficult 
to do. We fully agree with Rasmusson, however, if the statement is restricted to 
the following: in most cases of the plant breeder a very large number of factors are 
involved in characters such as yield and similar complex traits. A fruitful genetic 
analysis of quantitative characters should however just try to find forms that differ 
only in a few factors, and no doubt such forms can be found even for the more 
complex characters. 
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As to the interaction hypothesis we do not as yet, on our present material, 
dare to take any definite standpoint. Upon the whole it seems as though each 
factor for internode length should have a definite effect. The data in cross 1928—4 
seem rather to suggest that some factors are epistatic to others, which would explain 
the skewness in F3. 

Finally the suggestion should be made that even if we assume a definite effect 
for each factor added, measured in mm, we shall have a decreasing effect by in- 
creasing number of factors if we measure it in percentage of the length conditioned 
by the residual genotype. Such a way of interaction would also be in conformity 
with many experiences from plant breeding work. 
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ALLIUM MACRANTHUM 
By ALBERT LEVAN 
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eet on the somatic chromosomes of Allium macran- 
thum BAKER showed that this species differs from all other cyto- 
logically known species of Allium in that the chromosomes could be 
divided into three sharply defined size-classes. Allium macranthum 
was therefore considered a suitable object for the study of the frequency 
of chiasmata in relation to the length of the chromosomes. This ratio 
has been studied in many organisms with differently sized chromoso- 
mes, as for instance, Hyacinthus orientalis (BELLING 1925, DARLINGTON 
1929 a, STONE and MATHER 1933), Vicia Faba (MAEDA 1930), Steno- 
bothrus lineatus (DARLINGTON and DarK 1932). It has been shown that 
there is a direct proportion between the frequency of the chiasmata and 
the lengths of the chromosomes, which is accounted for by the theory of 
the random distribution of the chiasmata along the chromosome length 
present. The relation frequency of chiasmata : length of chromosome 
is characteristic for a certain genotype and may exhibit a genetic varia- 
tion within a species (Fritillaria imperalis, DARLINGTON 1930). 

In agreement with these facts is the state of things in certain auto- 
polyploids. Here a greater frequency of univalents is formed by shorter 
types of chromosomes than by longer types, obviously due to lack of 
chiasmata (Hyacinthus, DARLINGTON 1929 a). The pairing of chromo- 
some fragments (Tradescantia, DARLINGTON 1929b; Fritillaria, Dar- 
LINGTON 1930; Matthiola, PHILP and HUSKINS 1931; Secale, DARLINGTON 
1933 b) and the distribution of.chiasmata on the arms of the same 
asymmetric chromosome (Circotettix, HELWIG 1929; Allium Schoeno- 
prasum, LEVAN [unpublished] ) furnish further support to the theory 
of the random distribution of the chiasmata. 

In the present paper an approximate estimation of the length of 
the chromosomes in Allium macranthum will be given, followed by a 
description of meiosis, together with data on the frequency of chiasmata 
in metaphase I. 

As already described and reproduced in an earlier paper (LEVAN 
1932, p. 268 and PI. I: 4), the chromosomes of Allium macranthum can 
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be divided into 3 different size classes, represented in the pollen in the 
following numbers: 


1) 6 long, submedially constricted chromosomes, (L), 
2) 4 medium long, subterminally constricted, (M), 
3) 4 short, submedially constricted chromosomes, (S). 


Within each class the chromosomes are much the same size al- 
though there are, of course, slight variations, which have not, however, 
been studied, as such differences in size cannot possibly be estimated 
in meiosis. The attachment constriction of both the L and the S chromo- 
somes is situated so close to the mid-point that in classifying the lengths 
of the chromosomes there is no need of making any difference between 
the longer and the shorter arm in these two classes. 


TABLE 1. The length of the chromosome arms in Allium macranthuim. 
| 1omw1, 20 2,5 3, 3, 4,0 4,5 5,0 5,5 6,0 6,5) Mean | 
| ‘aia: (ak ae (aan Lin sree Om: ane peers aan alae | 
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| M long arm .........) — | — —}—j;—/] 1) 3) 7; 8] 5) 1) Aye | 
| M short arm......... (}12;12' 1; —;—'—{}/—/]—/]—|/—]—|} ts 
Swoesesscssseessersoeeeeee| 29119} 2] —]—]—j{—!—}—}]—)—! 1:0 | 


The lengths of the chromosomes were measured in the first pollen 
division in smear preparations fixed in Bourn’s fluid. The measure- 
ments were obtained from camera drawings of highly magnified chro- 
mosome plates, only such plates being used in which the chromosomes 
were lying in the horizontal plane. Table 1 gives the result of the 
measurements of 25 chromosomes in each of the size classes. The 
means show that the arms of the L chromosomes (4,3 4) are somewhat 
shorter than the longer arm of the M chromosomes (5,0 ~), whereas 
the shorter arm of the M chromosomes (1,5 ~) is of about the same 
length as the arms of the S chromosomes (1,4 2). 

The approximate ratio of the chromosome lengths in Allium 
macranthum is 1:2:3 and the measurements of the different chro- 
mosome lengths may be stated as follows: 


Lee yey hare ay ane ere Nee enor 855 uM, 
I oth ie eke lei eee ae 6,4 UM, 
ee er re Te re ee 2,8 uw 


According to this calculation a somatic cell of Allium macranthum con- 
tains at metaphase a total chromosome length of 175 uw. 
In meiosis Allium macranthum forms 14 bivalents, and the chro- 
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mosome reduction follows the type of a normal diploid Allium. In 
other Allium species with 28 chromosomes, as for instance, Allium 
validum, there are formed quadrivalents, but this has never been 
observed in Allium macranthum. 

In Allium macranthum the pro-stages are very clear, and therefore 
a few pictures of them are given here. Fig. 1 a shows 2 zygotene loops 
fixed in FLEMMING’s fluid, in which the pairing of the chromosomes has 
commenced from several points. At pachytene the chromosomes are 
deeply stained, and the individual chromosomes can often be studied 
in their entire length. Owing to the large number of chromosomes it 
is not possible, however, to analyse entire nuclei in this stage. In the 
pachytene chromosomes there are frequently found achromatic zones 

(fig. 1b). I have not been able, however, to observe such achromatic 
zones regularly and am therefore unable to decide whether we have 
here to do with attachment chromomeres as in Agapanthus (DARLINGTON 
1933 a). 

The pachytene pairing is complete, but not infrequently there 
appear unpaired chromosome pieces in the otherwise regularly paired 
pachytene gemini. In certain cases these unpaired threads could un- 
doubtedly be shown to coincide with interlockings (fig. 1c and d). 
Occasionally 2 paired bivalents passed through an interlocking-ring. 
The interlocking observed during this stage is of the partial type first 
observed in Dendrocoelum (GELEI 1921). Interlocking, which I have 
not noticed in diploid species of Allium (having 14, 16 or 18 chromo- 
somes), occurs perhaps more frequently in a species such as Allium 
macranthum with its 28 chromosomes. DARLINGTON (1933 a) found 
that the interlocking phenomenon occurred with a certain regularity 
in Agapanthus (2n = 30). In the metaphase I of Allium macranthum 
a persistent interlocking was only once observed (fig. 3b), which in- 
volved an L and an M geminus. They were interlocked in the proxi- 
mal (reductional) rings. 

The transition from the pachytene stage to the diplotene takes 
place gradually, at first only a few bivalents in a nucleus beginning to 
exhibit diplotene characters. In a typical pachytene bivalent there 
arise loops at one or more points (fig. 1 e, 2 and 5). These loops are 
bounded on both sides by chiasmata, which may be directly observed. 
At typical diplotene as many as 15 points of attachment between the 
two homologues may be seen in uncut bivalents. For instance, in 
fig. 1e 7, which is an intact bivalent, 11 such points of attachment 
can be counted, but whether they are all true chiasmata cannot be 
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decided. The diplotene bivalents resemble corresponding reproduced 
stages of Allium fistulosum (LEVAN 1933, figs. 7—12). 


e 8 9 
Fig. 1. a: zygotene, b: pachytene, c—-d: pachytene, instances of interlocking, 
e: early diplotene. X 2600. 


In later diplotene stages the different types of chromosomes begin 
to be visible. The S bivalents, furnished with 1—2 chiasmata, are easily 
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distinguished (fig. 2 i—l), whereas the difference between the L and M 
chromosomes is not so conspicuous. These have 2—8 chiasmata. In 
25 L and M gemini 112 chiasmata were counted, 11 of which were 


Fig. 2. a—I: diplotene, m—z: diakinesis. X 3200. 


terminal (term. coeff. == 0,077) and in 10 S gemini there were 14 
chiasmata, 8 of which were terminal (term. coeff. 0,571). Thus, 
terminalisation proceeds at a faster rate in the S chromosomes, which 
is in accord with DARLINGTON’s electrostatic theory of meiosis (Dar- 
LINGTON 1932). 
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4 Fig. 3. Metaphase I. a: the bivalents of one - in side view, separately drawn, b: two interlocked gemini, ¢ c: the bivalents 
of one cell in polar view, d—j: L bivalents, k—-n: M bivalents, o—q: S bivalents, r: one already separated S S bivalent. x 2800 


(fig. 3b X 2100). 
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The usual contraction of the chromosomes takes place during 
diakinesis and the chromosomes are then highly stainable. Adjacent 
geminous loops place themselves at right angles to each other. But 
even at, diakinesis the terminalisation of the L and M_ gemini 
is slight. It is only seldom that a proximal main ring is larger than the 
others (as for instance in fig. 2n). Even S gemini still often have in- 
terstitial chiasmata. The range of variation in the number of chiasmata 
has not changed in any noteworthy degree since the diplotene stage. 
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Fig. 4. The chiasma frequency at metaphase I. (L, M, $ = long, medium, short 
chromosomes. L.a., S.a.=—= long arms, short arms.) 


In metaphase I chromosomes belonging to the various size classes 
can be easily distinguished from one another in both polar view 
(fig. 3c) and side view (fig. 3a). Each class of chromosome is re- 
cognised by certain characteristic features. 

~The L chromosomes have the widest range of variation. From 
bivalents with 7 chiasmata (see fig. 3d) and almost without any per- 
ceptible terminalisation there are all kinds of transitions to long rods with 
only a single terminal chiasma (fig. 3i, j). These extremes are how- 
ever rare, as will be seen from Table 2. The most usual number of 
chiasmata found in the L gemini is 4—5. The commonest type of 
geminus is the ring geminus with side-rings, a state of equilibrium 
natural for medially inserted gemini with slight terminalisation. 








| TABLE 2. The chiasma frequency percentage of the different chromosome classes. 
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The M bivalents obtain their special character from the subterminal 
position of the point of insertion: the proximal arm seldom has more 
than one chiasma and therefore the bivalent’is asymmetric with the 
distal arm formed into one or more rings. The distal arm has 1—4 
chiasmata, while the proximal arm is often entirely free and forms a 
rod. In such bivalents the insertion constriction and the split between 
the two chromatides are visible (fig. 3 k). 

The S bivalents form at most 2 chiasmata, in which case they 
make up small rings (fig. 30 and p), otherwise they form only 1 
chiasma and then take the shape of rods (fig. 3 q)._ There also occasion- 





a b C d e f 


Fig. 5. 6 anaphase bivalents from the same cell in side view, showing the pre- 
existent chromatide arrangement. XX 3200. 


ally occur S univalents (fig. 37). But no elimination of univalents has 
ever been observed nor any pollen-grain with aberrant chromosome 
number, because the univalents pass to different poles, which indicates 
that the univalents have their origin through precocious separation 
rather than through lacking chiasma-formation. 

Eight complete bivalent sets were reproduced in side view of meta- 
phase I and the chiasmata counted. The total number of chiasmata 
‘per cell varied between 43 and 49, 18—23 of which being terminal. 
If the total number of chiasmata in all classes of chromosomes be added 
together a term. coeff. = 0,460 would be obtained. From Table 2 it will 
be seen, however, that there is a considerable difference in the degree 
of terminalisation in the various classes of chromosomes. The smallest 
degree of terminalisation was exhibited by the M bivalents (term. coeff. 
= 0,357), which were nevertheless terminalised to a much greater extent 
than during the diplotene stage. The chromosome class having the 
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highest degree of terminalisation was the S gemini with a term. coeff. 
of 0,956. The M chromosomes, as was to be expected, occupied an inter- 
mediate position: term. coeff. = 0,418. 

The distribution of the studied chiasmata on the different arms of 
the chromosomes is shown in Table 3. In the last column will be found 
the expected values of the number of chiasmata if this was in propor- 
tion to the length of the chromosome. The same figures with reference 
to whole chromosomes are given in Table 2. The expected and the 
found values agree very well. 

Fig. 5 shows 6 anaphase bivalents from the same cell. In certain 
instances the pre-existent chromatide arrangement is visible. In fig. 5d 
there is thus seen an L geminus, the separating arms of which have 
had 2 compensating chiasmata, while fig. 5 a shows an M geminus with 
non-compensating chiasmata. The longer arms in fig. 5 f seem to have 
had at least 3 chiasmata. 


SUMMARY. 


Meiosis is described in Allium macranthum, a species with 3 size 
classes of chromosomes. Instances of pachytene interlocking are 
demonstrated. The frequency of chiasmata in metaphase I is directly 
proportional to the length of the chromosomes in question. 


Hillesh6g, Landskrona, Nov. 1933. 
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